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PRÉFACE 


Le réflexe conditionné en tant qu’acte comportemental inté- 
gral suscite depuis 15 ans un intérêt tout particulier. 

C'est un fait que la découverte de Pavlov au début de ce 
siècle acquiert une importance de plus en plus grande pour les bràn- 
ches les plus diverses de la science et de la culture. De nombreux 
laboratoires étudient le comportement de l’homme et des animaux : 
surtout les laboratoires étroitement reliés à la clinique psychiatri- 
que, et lui consacrent leurs travaux. | 

_Le réflexe conditionné intéresse jusqu'aux laboratoires purement 
neurophysiologiques qui, suivant une vieille tradition, s'occupaient 
seulement de l'analyse fine du processus nerveux lui-même (Jasper, 
Magoun, Fessard, Busser, Lindsley). Cette circonstance a eu pour 
résultat qu'actuellement la doctrine des réflexes conditionnés et la 
physiologie générale du système nerveux commencent à unifier or- 
ganiquement leurs efforts. Ce large recours à la méthode des réflexes 
conditionnés n'est pas le fait du hasard. Il est déterminé par les 
lois historiques de l’évolution de la pliysiologie générale même du 
système nerveux, lois que nous tâcherons de tirer au clair dans la 
suite. 

Un neurophysiologiste analyste du XIX° siècle ne se demandait 
pas à quoi servent les processus fins qui participent directement à 
l'activité du système nerveux central, créant les réactions d'adapta- 
tion de l’organisme entier. | 

Le développement des techniques électroniques a permis aux 
neurophysiologistes de pénétrer dans les processus les plus fins du 
système nerveux se déroulant dans une seule cellule et même au ni- 
veau moléculaire. Toutefois, la précision croissante de l'aspect analy- 
tique de la recherche recelait des contradictions de principe qui ne 
tardèrent pas à se manifester. Il s’est avéré que plus profonds et 
plus fins sont les processus étudiés par le neurophysiologiste, plus 
ce dernier s’écarte du vrai but de toute recherche neurophysiologique, 
qui est bien {a compréhension du travail du cerveau dans son ensem- 
ble, du comportement intégral et, ensuite, la commande de l'acti- 
vité du cerveau dans la norme et la pathologie. Les regards de nom- 
breux neurophysiologistes se sont tout naturellement tournés vers 
les actes complexes du comportement des animaux, vers les unités 


5, 


neurophysiologiques achevées de l’activité intégrative de l’organis- 
me. Et c'est ici que l’on a découvert que le seul principe physiolo- 
gique de l'activité du cerveau tout entier, expliquant le comportement 
intégral de l'homme et des animaux, est le principe du réflexe con- 
ditionné. Peu à peu une thèse s’implanta, selon laquelle les proces- 
sus les plus subtils du système nerveux n’acquièrent un sens déter- 
miné et n’occupent leur vraie place dans l'architecture des actes 
comportementaux intégraux que si leur étude est constamment en 
corrélation avec la formation et la manifestation du réflexe condi- 
tionné. 

C'est ainsi que la fine recherche neurophysiologique et l'étude 
du réflexe conditionné se sont unies organiquement dans un même 
laboratoire, entre les mêmes mains. Le réflexe conditionné est de- 
venu le fait le plus populaire et le plus nécessaire dans l’investiga- 
tion de l’activité cérébrale, si bien que les symposiums internatio- 
naux traditionnels sur l’étude du cerveau ont reçu le nom de « Mé- 
canismes du cerveau et apprentissage » (ou « comportement »). 

En outre, parallèlement à la croissance de la popularité du ré- 
flexe conditionné dans les laboratoires neurophysiologiques propre- 
ment dits, l'intérêt des cliniciens et, ce qui est particulièrement 
important, des freudistes, pour lui s’est accru. Pourtant, ces der- 
niers ou bien méconnaissent entièrement l'importance du réflexe 
conditionné en tant que facteur de l’activité nerveuse supérieure 
de l'homme ou bien, au contraire, cherchent à l'adapter aux métho- 
des de traitement psychanalytique qui, par leur essence même, 
sont incompatibles avec l'approche pavlovienne de cette activité. 

L'éveil de l'intérêt pour les réflexes conditionnés n'est pas le 
fait des seuls neurophysiologistes. Dans la même mesure, le physio- 
logiste des réflexes conditionnés, qui se contentait traditionnelle- 
ment des conceptions et hypothèses survenant dans les méthodes 
spécifiques et originales de l’investigation de l’activité nerveuse 
supérieure, se met également à établir des corrélations neurophy- 
siologiques, pénétrant de plus en plus profondément dans la « boîte 
noire ». Et ce serait un véritable miracle si, dans cette confrontation 
progressive, nos représentations des mécanismes du réflexe condi- 
tionné formulées il y a plus d'un demi-siècle étaient restées intactes. 
Dans cette unification impétueuse du niveau analytique le plus 
subtil, voire du niveau moléculaire de l'étude de l’activité nerveuse, 
et du niveau comportemental qui est universel, il est inévitable que 
des contradictions surgissent qu'on tâche plus ou moins heureuse- 
ment à surmonter. 

N'oublions pas un fait d'importance ; dans les années de son 
essor vertigineux, quand elle se penchait sur des problèmes de plus 
en plus étendus du comportement de l'homme et des animaux, l’é- 
cole de Pavlov émet nécessairement de nombreuses hypothèses de 
travail et conjectures. On sait que plus une école scientifique est 
féconde en recherches, plus elle émet d'hypothèses de travail pour 
son activité quotidienne. C'est le critère naturel de croissance d’une 


6 


école. Cependant, la logique du progrès scientifique est telle qu’au 
cours du travail de recherche un nombre toujours plus grand de thè- 
ses « probables » se trouvent vérifiées et passent soit au rang des vé- 
rités « certaines », solidement démontrées, soit sont remplacées par 
des hypothèses de travail acceptables. 

En somme, le facteur essentiel de la création scientifique est 
la faculté qu'a le chercheur d'établir avec une précision maximale 
une démarcation entre le « certain » et le « probable », l'hypothé- 
tique. 

Seul un usage correct de ce critère évitera au chercheur, pour 
une étape donnée, d'ériger en axiomes des hypothèses occasionnelles 
ou nécessaires. 

On peut donner de nombreux exemples du mauvais emploi de 
cette règle. Il est certain par exemple que le jour est suivi du soir, 
puis de la nuit. Le fait « probable » était que l'alternance du jour 
et de la nuit était occasionnée par le mouvement du soleil et sa dis- 
parition à l'horizon. Nous savons combien ce fait « probable » érigé 
en dogme a provoqué de tragédies humaines. La découverte de Co- 
pernic n’a rien changé au certain, mais a transformé le « probable » 
en Certain. 

En tant que liaison temporaire de signalisation, le réflexe con- 
ditionné est un fait certain. Et il entrera dans l’histoire comme la 
découverte capitale de notre grand compatriote. Cependant, la thèse 
que le réflexe conditionné e t une commutation entre deux foyers 
d’excitation n’est que probable, c'est une hypothèse et, par consé- 
quent, elle doit devenir l'objet de recherches neurophysiologiques 
de plus en plus subtiles. 

Il est bien connu qu'ayant découvert au début de notre siècle 
le réflexe conditionné, Pavlov se trouva devant la lourde nécessité 
d'utiliser la neurophysiologie, une science plus que modeste à l'épo- 
que, pour élaborer les notions de mécanismes concrets du réflexe con- 
ditionné (irradiation des processus d’excitation et d’'inhibition, 
induction négative, inhibition corticale, etc.). Et il fallait vrai- 
ment être un génie de la physiologie pour construire, sur la base de 
cette neurophysiologie tout à fait imparfaite, des conceptions de 
travail qui ont impulsé des recherches scientifiques fécondes pendant 
des dizaines d'années. Mais ce n'étaient que des hypothèses sur 
les mécanismes réels de l’activité corticale qui, à partir de diffé- 
rentes « entrées » et « sorties », dépistaient les mécanismes secrets 
de la « boîte noire ». 

Avec le développement au cours des dernières années de méthodes 
électroniques fines permettant de s’ingérer dans n'importe quelle 
région du cerveau et dans n’importe quelle cellule de tout processus 
nerveux, les anciennes conceptions neurophysiologiques relatives 
tant aux fonctions intégratives du cerveau qu'à la nature des pro- 
cessus cérébraux fondamentaux de l'excitation et de l’inhibition 
ont complètement changé. Par exemple, à l'heure actuelle, nous 
voyons se modifier radicalement les notions sur l’activité intégra- 
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tive du cerveau émises en son temps par Sherrington et prendre 
corps sur des assises tout à fait nouvelles la compréhension moderne 
de l’activité du cerveau dans son ensemble. 

Deux questions se posent naturellement : est-ce que toutes ces 
acquisitions modernes sur l’étude de la physiologie générale du sys- 
tème nerveux ont un rapport quelconque avec les processus de l'acti- 
vité nerveuse supérieure ? 

Peut-on établir un contact logique entre les acquis de la neuro- 
physiologie et les conceptions dominantes de la doctrine de Pav- 
lov ? 

On ne saurait douter qu'un tel contact doit être établi immédiate- 
ment, et plus nous perdons de temps, plus il sera difficile de créer 
une unité organique entre la neurophysiologie et la physiologie de 
l'activité nerveuse supérieure. On doit dès maintenant esquisser 
les questions cruciales de la théorie de l'activité nerveuse supérieure 
qui exigent prioritairement d’être analysées sur la base des derniers 
succès de la neurophysiologie. 

Tout ce qui a été dit ci-dessus concerne le contact entre l’acti- 
vité nerveuse supérieure et les corrélations « inférieures » dans le 
fonctionnement du système nerveux central. Ces corrélations doi- 
vent devenir les fondations naturelles de l’activité nerveuse supé- 
rieure sans que celle-ci perde, cependant, ses traits spécifiques dé- 
terminant ses relations avec les formes supérieures du comportement 
de l’homme et des animaux. Bien plus, le physiologiste de l'activité 
nerveuse supérieure doit avoir sa tactique propre dans l'utilisation 
des données neurophysiologiques. Et nous ne devons pas oublier 
que le réflexe conditionné est la corrélation intégrative supérieure 
dans l’activité cérébrale, celle qui se subordonne et adapte à elle 
tous les menus processus du système nerveux qui sont ordinairement 
étudiés par de fins procédés analytiques. 

Il est, cependant, nécessaire de mentionner aussi une autre liai- 
son de l’activité nerveuse supérieure, non pas avec le « bas », mais 
avec le « haut », avec la psychologie, l'étude des phénomènes psy- 
chiques et des formes supérieures de l’activité consciente. Rappe- 
lons que déjà Pavlov avait signalé toute une série de problèmes 
limitrophes vers lesquels nous pourrions « creuser des tunnels » en 
allant à la rencontre l'un de l’autre. On peut indiquer, par exemple, 
le « réflexe du but », le deuxième système de signalisation, etc. 

En effet, est-ce que l'étude de phénomènes complexes tels que 
la « prise de décision», le «but » sans lequel pas une action humaine 
ne s’accomplit, n’est pas une tâche digne des efforts conjugués du 
physiologiste et du psychologue ? 

. La présente monographie se propose de formuler, en se fondant 
sur les progrès actuels de la science, les principes se rapportant à 
certains problèmes méthodologiques effleurés plus haut de la doc- 
trine pavlovienne. 

Je m'arrêterai avant tout sur les racines biologiques du réflexe 
conditionné et je m'efforcerai de démontrer qu'il est le reflet bio- 


logique des lois universelles à la base de la structure temporo-spa- 
tiale du monde matériel. Une telle analyse de l'origine du réflexe 
conditionné doit forcément se terminer par la transformation et 
l'élargissement de la théorie des réflexes dite classique qui date de 
Descartes et dont Pavlov a dit qu'elle est devenue depuis longtemps 
« primitive ». A l’heure actuelle, sa structure ancienne (« l'arc réfle- 
xe ») ne suffit plus pour élaborer de façon féconde les assises neuro- 
physiologiques du comportement de l’animal dans son ensemble. 

Faut-il dire que la théorie des réflexes formulée dans ses grands 
traits par. Descartes a joué un rôle révolutionnaire dans le dévelop- 
pement de la physiologie du système nerveux ? Durant 300 ans, elle 
a heureusement dirigé des milliers de chercheurs. Cependant, au 
niveau actuel des connaissances, elle limite déjà fortement les pos- 
sibilités d’expliquer le comportement intégral de l'homme et des 
animaux. Le principe « stimulus-réponse » n'englobe qu’une partie 
de l’activité adaptative des animaux. 

Nous avons effectué depuis longtemps la transformation de la 
théorie classique des réflexes et, tout en conservant ses notions axia- 
les, nous avons formulé et publié dès 1935 la théorie du système fonc- 
tionnel. 

Il existe de nombreuses preuves que cette dernière conception 
est à l'heure actuelle la meilleure manière de surmonter physiolo- 
giquement les défauts de la théorie classique des réflexes. Comme 
nous pourrons le voir, elle comprend toute une série de données 
supplémentaires embrassant de nombreux aspects du comporte- 
ment qui restaient dans l'ombre. 11 ans seulement après l’appari- 
tion de la théorie du système fonctionnel, tous ses caractères physio- 
logiques fondamentaux ont été développés par la cybernétique et 
sont élaborés à l'heure actuelle dans les directions les plus diverses 
par la physiologie, la psychologie, la linguistique, etc. 

Notre théorie du système fonctionnel (1935) et l'élaboration 
systématique de ce principe pendant plus de trente ans ont mis 
en évidence des aspects de l'approche systémique qui permettaient 
de l'utiliser comme l'instrument de l'organisation de la recherche 
scientifique même. 

Nous avons révélé et formulé avec précision les paramètres et 
mécanismes du système fonctionnel, ce qui donna à ce problème syn- 
thétique un caractère physiologique concret. 

Il est tout à fait évident que la théorie du système fonctionnel 
élaborée dans notre pays est la forme concrète de l’« approche sys- 
témique » qui ne connaît un développement impétueux dans d'’au- 
tres pays que ces derniers temps. 

La monographie proposée montrera l'utilité de la théorie du 
système fonctionnel lors de l'analyse de différentes lois du réflexe 
conditionné (l'interprétation de l'inhibition interne, par exemple). 

On doit signaler à ce propos un point important dans le dévelop- 
pement moderne de la biologie et de la physiologie. Selon une idée 
très populaire, seule l'approche systémique en biologie et en physio- 
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logie peut assurer un progrès accéléré de ces domaines de la connais- 
sance. Il y a 5 ou 6 ans à peine que cette idée a été exprimée à l’étran- 
ger par des biologistes (Schmitt, Weiss) et des cybernéticiens (Wie- 
ner). - 

Cela a été vraiment le signal d’un développement intense des 
« représentations systémiques ». Des « Centres d’études du systè- 
me » (Cleveland (Ohio) Californie ; Londres) ont été organisés, des 
symposiums internationaux consacrés à l’« approche systémique en 
biologie » sont convoqués, etc. Bien plus, des monographies entières 
y ont été consacrées (Systems Philosophy, Prototypes of the Biolo- 
gical Systems, par exemple). 

Cet intérêt pour l’« approche systémique » a fait naître un vrai 
courant scientifique. 

Désormais, on voit nettement les signes indubitables d’une nou- 
velle période dans la science du cerveau dont le progrès est possible 
sur la base de l'union organique des efforts des spécialistes les plus 
divers. Il doit même se produire une synthèse encore plus profonde, 
à savoir la réunion entre les mains d’un même chercheur de diffé- 
rentes méthodes de recherche. En parlant des spécialistes nous 
avons également en vue les cybernéticiens qui utilisent largement 
ces dernières années les lois du travail du cerveau intégral pour 
différents modèles et généralisations. Il n'est pas étonnant qu'à 
l'heure actuelle on voie s'imposer la nécessité de généralisations 
et de corrélations reliant tous les courants scientifiques de carac- 
tère neurologique en un système unique. 

La première ambition de ce livre est de synthétiser, à partir de 
l'analyse des progrès actuels de la science, les différents niveaux 
de la recherche et d'esquisser la perspective du travail ultérieur. 
Une telle tâche sera accomplie avec le plus de succès si la synthèse 
porte avant tout sur les phénomènes cérébraux fondamentaux — 
la loi du réflexe conditionné et la loi de l'inhibition interne (corti- 
cale). On conçoit que l’analyÿse de ces deux problèmes fondamentaux 
du comportement est non moins importante pour la compréhension 
des bases neurophysiologiques de ce que nous désignons ordinaire- 
ment par le terme d’« apprentissage ». 

Ce faisant on exposera certaines conceptions neurophysiologi- 
ques originales mises au point par l’auteur et ses collaborateurs au 
cours des 40 dernières années. 11 nous semble qu'elles comblent, dans 
une certaine mesure, l'écart entre le niveau d'intégration de l'acti- 
vité nerveuse supérieure et les fines recherches neurophysiologiques. 
Que le lecteur en juge d'ailleurs lui-même. 

Nous nous sommes permis de rendre ces conceptions publiques 
pour la seule raison que si même elles ne satisfont pas certains 
lecteurs, elles stimuleront sans aucun doute la recherche de notions 
et d'hypothèses qui réussiront à supprimer les contradictions depuis 
trop longtemps en souffrance dans la science du cerveau. 


L'auteur 


CHAPITRE PREMIER 


RACINES BIOLOGIQUES DU RÉFLEXE CONDITIONNÉ 


Dans la grande majorité des recherches, le réflexe conditionné 
est considéré comme quelque chose de déterminé, d'achevé sur le 
plan du développement et des mécanismes. C'est par cette forme 
définitive que commence l'analyse de son fonctionnement et de 
son rôle adaptateur dans la vie de l’homme et des animaux. 

Au contraire, les recherches ayant trait à l'origine et à l'évo- 
lution des réflexes conditionnés sous l'aspect onto et phylogénéti- 
que sont en quantité très insignifiante. 

Et, enfin, complètement absentes sont les recherches sur les 
racines biologiques du réflexe conditionné, c’est-à-dire les premiè- 
res manifestations, au cours de l'évolution, des traits d'adaptation 
propres au réflexe conditionné sous sa forme la plus prononcée chez 
les animaux inférieurs et supérieurs. 

En effet, durant des centaines de millions d'années la vie pri- 
mitive s'est développée en même temps qu'évoluaient les princi- 
pales propriétés inorganiques de notre planète. Personne ne doute 
actuellement qu’au cours de son évolution la matière vivante pri- 
mitive ait pu « défendre » son droit à l'existence par le seul fait 
d'être adaptée aux facteurs extérieurs et d'élaborer des formes de 
réactions lui permettant d'éviter les influences nuisibles incompa- 
tibles avec la vie. 

Plusieurs questions se posent sur-le-champ. A quels facteurs ex- 
térieurs devaient s'adapter les premiers êtres vivants aux époques 
archaïques ? Au moyen de quels mécanismes et processus ont-ils 
pu refouler les effets extérieurs nuisibles et survivre ? N'est-ce pas 
alors, aux premières étapes de la vie, que se sont ébauchés les traits 
caractéristiques de l'adaptation qui devaient acquérir une importan- 
ce si décisive dans le réflexe conditionné ? 

Il est parfaitement évident que pour répondre à ces questions, 
nous devons, avec le maximum de profondeur, caractériser le ré- 
flexe conditionné comme une forme spécifique des réactions adapta- 
tives de l'organisme. Nous devons dégager ceux de ses paramètres 
qui sont les plus spécifiques. À son tour, cela permettra de suivre 
un tel paramètre d'adaptation aussi loin qu'il remonte, et ce sous 
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son aspect primitif, autrement dit, on verra à quelle organisation 
vivante il a d'abord été utile comme tel. 

Cette position de la question entraîne une circonstance très im- 
portante : nous ne devons nullement tenir compte du substrat de 
ce paramètre d'adaptation ni de la complexité des appareils de l’or- 
ganisme qui assurent cette forme d'adaptation. 

Nous ne prendrons pas non plus comme critère décisif la classifi- 
cation zoologique, c’est-à-dire le niveau d'organisation corporelle 
de l’espèce animale donnée. Bref, pour nous, le facteur décisif devra 
être la forme de l'adaptation, son lien étroit avec un trait particu- 
lier du monde extérieur inorganique. 

La force de la pesanteur, par exemple, en tant que facteur phy- 
sique fondamental existant avant l'apparition de la vie sur terre, 
a conditionné une adaptation correspondante de tous les animaux 
indépendamment de leur organisation et de leur appartenance à 
tel ou tel groupe zoologique. Ainsi, la « pesanteur » intervient ici 
comme paramètre originel du monde extérieur inorganique, extré- 
mement important pour le développement de facultés adaptatives 
valables chez tous les êtres. Y a-t-il un paramètre de ce genre dans 
le cas du développement des réflexes conditionnés ? Le réflexe con- 
ditionné a-t-il reflété dans ses particularités adaptatives quelque fac- 
teur spécifique du monde extérieur inorganique ? 

Nous ne pourrons répondre à toutes ces questions qu'après avoir 
analysé tous les traits adaptatifs du réflexe conditionné qui per- 
mettent de le dégager comme groupe autonome de réactions de l’or- 
ganisme. 


Traits adaptatifs du réflexe conditionné 


Pour savoir quel est le trait prépondérant ou décisif du réflexe 
conditionné qui en fait un acte adaptatif spécifique, il faut avant 
tout examiner celles de ses caractéristiques que Pavlov a été le 
premier à formuler. 

Désirant caractériser la réaction nouvelle pour la physiologie 
qu'il avait découverte, il remarqua d’abord que cette réaction est 
nouvellement élaborée, qu'elle n'existait pas antérieurement dans 
l’organisation fonctionnelle du cerveau de l'animal donné. Son at- 
tention fut également attirée par le fait que cette réaction apparaît 
seulement pour un ensemble particulier de conditions dont le main- 
tien est obligatoire afin que s'élabore la réaction qu'il appela donc 
conditionnée. 

C'est justement parce qu'il est élaboré, acquis au cours de la 
vie individuelle de l'animal que le réflexe conditionné a été distin- 
gué d'une autre forme de réactions adaptatives, l'activité innée, 
appelée pour cette raison réflexe inconditionné. 

Ainsi, nous pouvons noter que le critère fondamental permettant 
de particulariser la réaction conditionnée a été dans le cas donné 
le caractère acquis de celle-ci. On voit que l'introduction du critère 


d'acquisition se fonde sur la prémisse que les réflexes innés ou in- 
conditionnés ne sont pas élaborés au cours de la vie individuelle, mais 
qu'ils sont donnés pour ainsi dire sous une forme toute prête et adé- 
quatement construite. Aucun doute que c'est là un trait essentiel 
du réflexe conditionné car il caractérise une particularité de principe 
du comportement adaptatif de l'animal par rapport à des situations 
subitement survenues. 

Nous avons vu que la notion d’acquisition suppose nécessaire- 
ment que l’autre forme de comportement, le réflexe inconditionné, 
n’est pas acquise. Cependant, nous verrons plus bas que cette no- 
tion a deux sens. On l'éemploie d’une part en parlant de l'acquisi- 
tion de liaisons conditionnées dans la vie individuelle de l'animal, 
et d’autre part, dans le cas de réactions qui se manifestent stéréo- 
typiquement sur la base d'organisations nerveuses structuro-phy- 
siologiques « acquises » au cours de la phylogénèse, reflétant exac- 
tement les facteurs écologiques correspondants. 

Sinon, l’apparition d'actes comportementaux complexes ou même 
de systèmes de ces actes chez les animaux nouveau-nés ne saurait 
être expliquée sur une base rigoureusement scientifique et déter- 
ministe. De plus, il se formerait entre l'inné et l’acquis un abîme 
insurmontable. 

Le deuxième trait essentiel du réflexe conditionné est la varia- 
bilité de la liaison nerveuse acquise. Cette dernière disparaît peu 
à peu dès qu'elle devient inadéquate aux conditions d'existence 
nouvellement créées, c'est-à-dire lorsque s’est trouvé éliminé le 
facteur renforçateur essentiel sous la forme du réflexe inconditionné. 

Cette propriété du réflexe conditionné n'est pas aussi caractéris- 
tique et exclusive que l'acquisition, étant donné que les réflexes 
inconditionnés possèdent aussi un assez grand degré de variabilité. 
Le réflexe inconditionné alimentaire disparaît, par exemple, dès 
que l'excitabilité alimentaire baisse par suite de la prise de nour- 
riture. Nous savons que cette baisse de l’excitabilité ne se produit 
nullement parce que la composition du « sang affamé », en tant 
qu'excitant primaire du centre alimentaire, a changé. L'expérience 
quotidienne nous apprend que pour une telle saturation il suffit 
d'une certaine somme d'excitations réceptives de la langue, de l'œ- 
sophage, de l’estomac. Par conséquent, d'après ces signes purement 
nerveux nous devons reconnaître une large variabilité du réflexe 
inconditionné, bien que quantitativement elle ne soit pas la même 
que pour le réflexe conditionné. En d'autres termes, la variabilité 
est un trait caractéristique relatif et non absolu du réflexe condition 
né dans le sens des propriétés connues de l'activité adaptative du 
système nerveux central. 

Le troisième trait caractéristique et dynamique du réflexe con- 
ditionné est son caractère signalisateur. 11.se développe comme une 
activité « avertissante », selon l'expression de Pavlov, c'est-à-dire 
une activité qui anticipe la muürche des événements extérieurs. succes- 
sifs. oo 
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En effet, la salive sécrétée en réponse à une sonnerie en tant 
qu'excitant conditionnel ne l'est pas pour « digérer » la sonnerie. 
Elle « avertit » et prépare les conditions de la digestion du pain 
qui, cependant, n'arrivera que dans le futur. C'est justement sur 
la base de ce trait caractéristique et dynamique que Pavlov a for- 
mulé le « principe de signalisation » comme principe essentiel ré- 
glant l'activité adaptative du réflexe conditionné (Pavlov, 1903). 

Si l’on confronte les deux traits les plus typiques du réflexe con- 
ditionné, ses caractères « acquis » et « signalisateur », on voit aisé- 
ment que, dans le sens adaptatif, le premier est entièrement assu- 
jetti au second. En effet, ce n’est pas n'importe quelle activité ner- 
veuse qui est acquise individuellement, mais le mécanisme permet- 
tant d'anticiper la marche des événements futurs en vue d'une 
meilleure adaptation au milieu ambiant. 

Il découle des raisonnements précédents que le caractère signalisa- 
teur est le trait le plus typique et le plus adaptatif du réflexe con- 
ditionné. Mais qu'est-ce qu'au fond la signalisation ? Nous savons 
que signaler, c'est avertir d’un événement qui doit survenir. C'est 
bien dans ce sens que Pavlov a formulé le principe de signalisation. 

Mais comme le signal ne peut se apporter qu'à des phénomènes 
extérieurs successifs, nous devons souligner sa place par rapport aux 
relations temporelles de ces phénomènes. Le paramètre temps, voilà 
le facteur extérieur à la base et à l’origine de l’activité réflexe condi- 
tionnée. Cette circonstance place les physiologistes devant une tâche 
nouvelle : analyser et caractériser toutes les variations des relations 
temporelles propres au monde inorganique antérieur à l'apparition 
de la vie sur Terre. 


Structure temporelle du monde 


Aux différentes étapes du développement de la science, les re- 
présentations de l’espace et du temps se fondaient sur des assises 
matérielles différentes selon les succès de la physique. 

Il y a quelques dizaines d'années, par exemple, quand les prin- 
cipales notions de la physique reposaient sur les interactions des 
solides, les conceptions du temps et de l'espace correspondaient, 
directement aux propriétés de ces corps avec toutes les limitations 
et tous les défauts qui s'ensuivent. Les progrès de la physique dans 
le domaine de la base électromagnétique de tous les corps matériels 
ont amené en scène la « matrice » électromagnétique, reliant tous 
les formes de mouvements et états du monde matériel. En particu- 
lier, grâce au développement des idées sur l’universalité des proces- 
sus électromagnétiques remplissant l'espace, on a pu formuler de 
nouveaur modes de liaisons entre tous les phénomènes matériels de 
l'Univers, créer une théorie parfaitement justifiée de la relativité 
(A. Einstein). 

Considérant les catégories philosophiques sous l’angle des inté- 
rêts de notre livre, nous adopterons également un point de vue dé- 
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terminé : l’espace et le temps pris séparément ne sont pas une loi 
aussi absolue de l'Univers que l’ensemble espace-temps. Or, on en 
vient toujours à la règle suivante : un quelconque des facteurs de 
cet ensemble acquiert à un moment donné une importance prépondé- 
rante. Il devient nécessaire d'apprécier l'espace et le temps sur deux 
plans différents : le plan philosophique général, celui de la con- 
naissance, et le plan corrélatif, c’est-à-dire l'espace et le temps 
comme facteurs d'adaptation de la nature vivante. 

En effet, comme l'espace et le temps en tant que facteurs ab- 
solus du monde matériel sont depuis toujours inhérents à l'Univers, 
à l'échelle de notre planète ils ont naturellement été la structure 
originelle du monde matériel terrestre et ils possédaient leurs pro- 
priétés absolues bien avant l’apparition et le développement de la 
matière vivante. Il en découle inévitablement que les premières 
formes de la substance vivante et les êtres primitifs « s’inscri- 
vaient » forcément dans les lois fondamentales des relations temporo- 
spatiales, aussi ces lois sont-elles devenues des facteurs absolus d'’a- 
daptation de la matière vivante au monde extérieur. 

C'est dans le cadre des relations temporo-spatiales que la vie 
primitive a acquis ses propriétés adaptatives, jusque et y compris 
l'étape suprême de l'évolution, l'Homme. Ce point est indiscu- 
table : le fait même que ces lois sont premières détermine leur rôle 
organisateur dans la formation des êtres vivants aux différentes éta- 
pes de l’évolution. Ce fait primordial de l'évolution modifie radicale- 
ment notre attitude envers la théorie des relations temporo-spatia- 
les. Nous ne pouvons nous borner à une appréciation philosophique, 
en particulier, des paramètres du temps. Nous devons apprécier 
toute la diversité de la structure temporelle du monde du point de 
vue de son importance pour l’évolution progressive de la matière 
vivante. Nous rencontrons ici de nouvelles propriétés du temps 
qui n'ont jamais été évaluées pour leur importance biologique. Et 
cela se comprend. Avec la naissance de la vie sur terre, la matière 
s’est enrichie d’un facteur foncièrement nouveau, l'attitude active 
envers La structure temporo-spatiale du monde inorganique. Par 
conséquent, pour l'animal le temps a acquis une importance spé- 
cifique. 

Des questions se posaient tout naturellement : sous quelle forme 
le temps comme facteur universel du monde a-t-il pu exercer une 
influence sur le développement de la matière vivante ? Comment 
les organismes se sont-ils adaptés aux facteurs temporels du mouve- 
ment de la matière et lesquels des paramètres du temps se sont avérés 
les plus décisifs pour la vie, lui assurant la « survie » et une évo- 
lution progressive ? 

Malheureusement, l'analyse de ce point crucial de l'évolution 
n'est pas du tout représentée dans la littérature biologique et il 
faut en fait partir de zéro. 

Le plus important dans les relations temporelles de la nature 
vivante et inerte est que les formes fondamentales du mouvement 
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de la matière dans le cadre des facteurs temporo-spatiaux existaient 
déjà dans la nature inerte bien avant les premiers êtres vivants. 
Il en découle tout naturellement qu’une fois « inscrite » dans le 
système temporo-spatial déjà prêt du monde, la matière vivante 
ne pouvait pas ne pas réfléchir ses propriétés, son architecture si 
seulement ces propriétés étaient en rapport avec le caractère fon- 
damental de la matière vivante même, la faculté de survivre. 

Dès lors que la vie était apparue sur terre, l'attitude de cette 
matière qualitativement nouvelle-envers les divers paramètres de la 
structure temporo-spatiale changea du tout au tout. En tant que 
forme de la matière inorganique, la montagne, par exemple, n'a 
pas d’'attitude sélective envers les facteurs climatiques et météoro- 
logiques qui agissent sur elle. Le problème qui n'est apparu qu'avec 
la matière vivante et que l’on peut formuler en trois mots : « s'a- 
dapter et survivre », n'existe pas pour la montagne. Pour les êtres 
vivants, dès l’instant de leur formation, le monde inorganique tout 
entier avec toute la diversité de ses actions n’a été « soupesé » que 
sur la balance de l'évolution progressive, qu'à la lumière de l’effet 
final de ces actions. 

Une attitude active envers les facteurs inorganiques extérieurs 
a fait son apparition et avec elle la division de tous les facteurs en 
deux grandes catégories opposées — ceux qui sont nuisibles à la vie 
et ceux qui contribuent à la conserver. Toutes les formes diverses du 
mouvement de la matière dans le cadre de la structure temporelle 
du monde ont été réparties par les êtres vivants primitifs suivant 
un schéma réciproque ; quant à la matière vivante, elle se mit à 
refléter et à consolider dans sa structure ces deux lois universelles. 

Il découle de tout ceci que nous devons établir avant tout les 
paramètres temporels concrets du mouvement de la matière, existant 
déjà dans le monde inorganique de notre planète, auxquels dla vie 
primitive a eu affaire. En d'autres termes, nous devons donner une 
appréciation exacte de la structure temporelle du monde, c'est-à- 
dire des diverses variétés du mouvement de la matière dans le temps 
et dans l'espace qui peuvent devenir la base des reäctions adaptati- 
ves de la matière vivante. 

Ceci nous place devant la nécessité de dégager les traits parti- 
culiers de la structure temporelle du monde matériel qui ont été 
en quelque sorte un « impératif catégorique » pour le développe- 
ment de la vie sur terre. Nous voyons que chaque fois qu'on tente 
de concrétiser la structure temporo-spatiale du monde matériel, 
nous assistons immanquablement à un déplacement continu des 
corps dans l’espace, à des actions continues d’un corps sur l'autre, 
à un développement continu des phases du mouvement et de la trans- 
FT de la matière (« continuum espace-temps » d'Einstein, 

Pour résumer, nous pouvons dire : pour le matérialisme dialec- 
tique, le trait le plus essentiel de la structure temporo-spatiale du 
monde, déterminant l'attitude temporelle des organismes primitifs 
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envers le monde inorganique, est la continuité des actions de celui- 
ei sur ces organismes, indépendamment de l'intervalle entre les ac- 
tions et de la qualité de leur énergie. Nous avons ainsi dégagé le 
paramètre lemporel de cette attitude comme facteur autonome à 
un certain point en ce qui concerne son importance pour les transfor- 
mations adaptatives. 

À quelles formes et variétés du facteur temporel fondamental — 
continuité des actions — l'organisme a-t-il affaire ? De quelle fa- 
çon se fragmente le mouvement universel de la matière dans le cadre 
de ce paramètre ? Autrement dit, quelle fut cette structure temporelle 
antérieure aux premiers organismes de notre planète qui ont dû s'y 
adapter ? Il nous semble que nous avons pleinement la possibilité 
de dégager certains paramètres temporels de la forme fondamentale 
et d'analyser l'importance qu'ils pouvaient avoir pour l'adaptation 
des premiers organismes. La première variante est l'existence d’une 
suite d'événements successifs tels qu'aucun d’eux ne se répète en- 
suite durant toute la vie de l'organisme donné. Symboliquement, 
cette suite pourrait être représentée par a, b, c, L, k,.. 

Il va de soi que les facteurs a, b,etc., du monde inorganique doi- 
vent être reliés par des relations de cause à effet et se développer 
suivant un certain ordre. Nul doute également que tous ou certains 
d’entre eux peuvent exercer des actions continues sur l'organisme. 
Cependant, comme convenu, aucun d'eux ne sollicitera jamais 
l'organisme une seconde fois. Cela peut être une éclipse de soleil, 
un orage ou un ouragan d'une force extraordinaire, le passage d'une 
comète à proximité de la Terre, etc. Mais, bien sûr, ces actions uni- 
ques peuvent être plus proches de l'organisme et être du nombre 
des facteurs de son entourage immédiat. Certaines de ces actions 
pouvaient évidemment exercer une influence décisive quelconque, 
néfaste ou favorable, sur l’organisme. L'organisme primitif pouvait 
ou bien leur résister en faisant jouer ses possibilités ou bien être dé- 
truit. Toutefois, il s'agissait toujours d'actions subites, nouvelles, 
jamais ressenties auparavant. 

Cependant, la suite des actions extérieures sur l'organisme peut 
présenter une autre structure temporelle : certains facteurs isolés 
du monde extérieur agissent à des intervalles de temps déterminés 
et forment donc des séries itératives de séquences d'actions. Symboli- 
quement, cette deuxième possibilité peut être désignée par (abcd), 
(abcd), (abcd), (abcd),.… 

Ce schéma montre que dans le monde inorganique il peut y avoir 
une série d'événements telle qu’elle se répète rythmiquement, la 
composition et l’ordre de succession des termes restant les mêmes. 
Cela peut être, par exemple, le jour, le soir, le matin ou l'été, l'au- 
tomne, l'hiver, le printemps, ou la nuée, l'éclair, le tonnerre. De tel- 
les suites de phénomènes du monde inorganique qui se développent 
succesivement et se répètent rythmiquement ou apériodiquement 
ont une orientation absolue et sont rattachées à des lois astronomi- 
ques, météorologiques et physiques, bien que dans les deux cas la 
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différence des rythmes soit différente. Par. conséquent la réitérabi- 
lité de ces cycles peut avoir une importance différente pour des or- 
ganismes d’une durée de vie différente. 

Jusqu'à présent, nous avons pris en qualité d'exemples des sui- 
tes d'événements absolument stables. Mais on peut concevoir des 
phénomènes successifs qui, tout en possédant le même paramètre 
de réitérabilité ou de reproductibilité, présentent une stabilité rela- 
tive. Un exemple : l'arbre qui pousse au bord de la rivière et a at- 
teint un âge déterminé ne peut servir d'habitat à différentes espèces 
d'animaux que durant un laps de temps déterminé après lequel 
il sera remplacé par d’autres arbres pareils à lui ou différents. Tou- 
tefois, durant sa vie cet arbre représentera, pour ses habitants, une 
série de phémomènes successifs, se répétant rythmiquement, ayant 
lieu à différentes saisons, surtout pour les latitudes Nord. 

Donc, dans le premier cas comme dans le second, le caractère 
temporel majeur d'événements successifs est /a réitérabilité qui 
peut être soit absolument, soit relativement stable. 

Certes, en tant que paramètre particulier d’une suite temporo- 
spatiale cette propriété des phénomènes du monde inorganique puis 
du. monde organique peut admettre des variantes innombrables 
quant à la durée des rythmes mêmes, leur stabilité, la composition 
et la durée des différents éléments, leur localisation spatiale, etc. 
Pourtant, dans toutes ces variantes, c'est le paramètre réitérabilité 
qui sera le plus caractéristique et spécifique. 


Le temps et la vie primitive 


Nous avons examiné jusqu'à présent la succession des phéno- 
mènes du monde inorganique et en partie du monde organique avec 
le seul but de dégager différents paramètres temporels du monde 
inorganique qui devaient inéluctablement agir sur la matière orga- 
nique dès son apparition même. Cependant, les paramètres tempo- 
rels (non-réitérabilité, réitérabilité, durée, stabilité, variabilité, 
etc.) sont décrits sans rapport avec une autre qualité importante 
déterminée par leur interaction avec la nature vivante. En effet, 
ils peuvent être essentiels ou non essentiels pour le maintien et le 
renforcement du processus vital. 

. Nul doute que dès les toutes premières étapes de l'organisation 
de la matière vivante, peut-être même au stade des coacervats pri- 
-mitifs, les variations des conditions matérielles extérieures étaient 
« classées » par les ébauches de matière vivante en « nuisibles » et 
« utiles » d'après le critère de leur importance pour la stabilisation 
de systèmes plurimoléculaires. Une telle attitude des formes primi- 
tives de la matière vivante envers les actions extérieures est caracté- 
risée d’une façon particulièrement heureuse par Oparine au livre 
duquel nous renvoyons le lecteur !. 


‘ 1 A. Oparine, L'origine de la vie, éd. de l’Académie des Sciences 
de l'U.R.S.S., M., 1957 (éd. russe). 
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Malgré la constance relative des conditions inorganiques, dans 
lesquelles la vie est née (peut-être les abysses des océans primitifs), 
il y avait à cette époque une succession déterminée des efforts ex- 
térieurs sur les globules de substance vivante qui pouvait conduire 
à une sorte de « sélection naturelle » des formations les plus stables 
du type « systèmes plurimoléculaires ouverts » (alternance des tem- 
pératures, des réactifs, du milieu chimique, des courants, des marées, 
etc.). Cette succession stricte des actions extérieures acquit une 
importance particulièrement grande au moment où les premiers 
êtres vivants purent se multiplier et se disséminer dans différents 
réservoirs d’eau comportant des facteurs écologiques différents. 

Les variantes de réitérabilité se multiplièrent avec la faculté 
de locomotion des premiers organismes. Tout mouvement répété 
autour d'un objet inorganique immobile conduisit alors, d'un point 
de vue physiologique général, à des actions réitérées plus ou moins 
stéréotypées. Ce type d'action réitérée du monde extérieur a une 
importance exclusive dans la vie de l'homme avec ses larges possi- 
bilités de déplacement. 

Une chose importe pour le moment : à cette période aussi la 
structure temporelle du monde inorganique entourant l'être vivant 
restait la même et comportait pour le moins quatre formes essen- 
tielles : 

1. L'action de facteurs relativement constants. 

2. L'action de séquences de facteurs extérieurs se répétant ryth- 
miquement ou apériodiquement. 

3. Les actions rythmiques ou apériodiques de facteurs extérieurs 
relativement constants avec déplacement actif des êtres vivants. 

4. L'action de séquences de facteurs ne se répétant jamais. 

La règle du caractère essentiel ou non essentiel pour le maintien 
de la vie joue également pour ces dernières actions de même que, 
du reste, pour toutes les autres. Bien que les efforts du point 4 ne 
fussent pour la matière vivante que des épisodes uniques «4 nuisi- 
bles », « utiles » ou « neutres », par eux-mêmes ils restaient natu- 
rellement les maillons de phénomènes continus et successifs dans 
le courant général de l'évolution de la structure temporo-spatiale 
du monde matériel. Ils étaient tangents au cycle vital des organis- 
mes. Par conséquent, ces actions uniques ne pouvaient exercer aucun 
effet décisif sur l'évolution des formes supérieures d'adaptation de 
la matière vivante aux conditions environnantes et ne pouvaient donc 
devenir les facteurs de l'organisation de la structure protoplasmique 
des organismes vivants. 

Imaginons-nous un instant que la structure temporelle du monde 
inorganique ne soit représentée que par la dernière forme de mouve- 
ment de la matière, c'est-à-dire par des séquences de phénomènes 
ne se répétant jamais. Est-ce qu'’alors la vie avec ses structures sta- 
bilisées, ayant toujours une importance adaptative, aurait pu se 
développer sur terre ? 


Non, elle n'aurait pas pu. L'être vivant n’aurait pu avoir une 
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structure solide et stable car celle-ci ne peut apparaître que comme 
résultat de la réflexion d'actions de la nature inorganique se répétant 
rythmiquement ou apériodiquement. Et la notion même d'adaptation 
perdrait son sens dans ce monde d'actions toujours nouvelles et 
jamais subies antérieurement par l'organisme. 

Nous sommes donc parvenus à une conclusion décisive sur l’é- 
volution des organismes en fonction des propriétés constantes de 
la structure temporelle du monde inorganique : la base du dévelop- 
pement de la vie et de son attitude envers le monde extérieur inorga- 
nique a.été les actions réitérées de ce monde sur l'organisme. Ce sont 
de telles actions, en tant que résultat des propriétés originelles de la 
structure temporo-spatiale du monde inorganique, qui ont conditionné 
l'organisation anatomique et les fonctions adaptatives des premiers 
êtres vivants. Sous ce rapport, l'organisation des êtres vivants 
est vraiment la réflexion des paramètres temporo-spatiaux et du 
milieu d'habitation concret. 

La constance relative des relations temporo-spatiales de l'orga- 
nisme avec le monde extérieur est tout naturellement considérée 
comme les variantes d’une action réitérée sur l'organisme. Tout 
dépend des relations temporelles concrètes qui ont lieu entre la 
durée du cycle vital de l'être et celle de l’action extérieure. 

On peut convenir de considérer comme (relativement) constante 
une action plus longue que des millions de cycles vitaux, comme 
la présence d'oxygène dans l’atmosphère, par exemple. Une action 
qui ne dure plus que des milliers de cycles vitaux, tels que les fac- 
teurs naturels d’une contrée donnée, est relativement moins cons- 
tante, et moins constante encore (des centaines de cycles vitaux) 
est, par exemple, l'influence d'une opération de bonification ou 
d'un ouvrage hydraulique. 

En outre, les actions rythmiques ou apériodiques du monde ex- 
térieur sur les organismes primitifs pouvaient être de deux sortes, 
celles mêmes qui sont obligatoires aussi pour les animaux supérieurs. 
Certaines sont les actions rythmiques des conditions extérieures 
sur l'organisme immobile. D'autres, également rythmiques ou apé- 
riodiques, dépendent cependant des mouvements répétés de l’orga- 
nisme même. Mais dans les deux cas, nous avons un processus final 
en principe identique : l'action réitérée de certains facteurs exté- 
rieurs sur l’organisme.., 


La succession des actions extérieures 
et le protoplasme 


Ainsi, l'analyse ci-dessus nous mène à la conclusion que c’est 
précisément cette forme de relations temporelles — les actions suc- 
cessives réitérées — qui représente la forme universelle de liaison 
entre des êtres vivants déjà formés et individualisés et le milieu 


ambiant, 
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Une question se pose immédiatement : au moyen de quels mé- 
canismes concrets les actions réitérées d'une importance vitale font 
s'adapter l'organisme ? Quels sont les processus. intimes du proto- 
plasme à refléter les actions réitérées du monde extérieur inorgani- 
que sur les êtres formés ? 

Pour répondre à cette question nous pouvons nous servir de l'idée 
admise en biologie et biochimie contemporaines selon laquelle les 
êtres vivants élémentaires de notre planète sont des « systèmes ou- 
verts » qui étaient rattachés au monde environnant par une série 
de transformations chimiques commençant au niveau du protoplas- 
me multicellulaire vivant et se prolongeant sous la forme d'une 
chaîne entière de réactions aboutissant à un résultat nuisible ou 
utile pour la vie (A. Oparine, 1957). 

Ainsi, chacun des phénomènes d’une séquence extérieure à l’or- 
ganisme se réfléchit dans le protoplasme de l'être vivant (grâce 
à ses propriétés particulières) sous la forme de chaînes plus ou moins 
longues de transformations chimiques. Cette chaîne de réactions 
peut avoir un Caractère métabolique, entretenant la vie de l'orga- 
nisme, son autoreproduction. Mais il peut se produire aussi. une 
chaîne de transformations nuisible à ce métabolisme qui ne peut, 
par conséquent, entretenir le processus vital. Cependant, malgré ces 
deux issues biologiquement opposées, l’une et l’autre action doivent 
provoquer des transformations chimiques successives et nécessaires. 
C'est ici que vient au premier plan le paramètre fondamental de la 
structure temporo-spatiale du monde inorganique qui joue toujours 
le rôle prédominant dans le développement de la matière vivante, 
à savoir la réitérabilité des phénomènes et actions. 

Aujourd'hui il n’est pas difficile d'établir à quelles conséquen- 
ces réelles avaient conduit les actions sur l'organisme primitif qui 
étaient d'une importance essentielle pour sa survie et se répétaient 
ou étaient constantes pendant des millions d'années. Comme le 
reconnaissent unanimement les biochimistes, toute action extérieure 
sur les organismes primitifs provoquait inévitablement la formation 
de chaînes de processus et d'interactions chimiques, se terminant 
soit par la destruction de l'organisme, soit au contraire par la con- 
solidation de sa stabilité métabolique. Mais en même temps, les 
mêmes séquences d’actions se répétant de nombreuses fois condui- 
saient inévitablement à un déroulement facilité et accéléré du type 
catalyse de ces réactions en chaîne. C’est ainsi que se précisaient 
les types prédominants de réactions chimiques en chaîne. 

Il est difficile de se représenter qu'à part les actions répétées 
du monde inorganique extérieur sur l'organisme il ait pu y avoir 
d’autres voies quelconques pour créer des chaînes privilégiées de 
réactions chimiques, métaboliques et autres. 

Au cours de l’évolution de la vie sur terre il s'est produit sur 
cette base un événement d’une très grande importance, qui devait 
déterminer pour de nombreux millions d'années le caractère essen- 
tiel des réactions adaptatives de l'organisme et qui découlait des 
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propriétés fondamentales des premiers êtres vivants en tant que 
formations ouvertes avec un protoplasme multimoléculaire. Nous 
voulons parler de la faculté de ceux-ci de réagir aux fluctuations du 
monde environnant par des remaniements chimiques plus ou moins 
considérables, si seulement ces fluctuations étaient en contact 
physico-chimique avec ces formations ouvertes. 

C'est pourquoi si, dans le monde extérieur, se déroulent plu- 
sieurs événements successifs (rythmes saisonniers, alternances de 
températures, courants océaniques par exemple), l'organisme doit 
réfléchir chacun d’eux en procédant à des remaniements chimiques 
spécifiques de son protoplasme dès que ces événements atteignent 
un certain seuil d'action. L'originalité de ces remaniements est 
fonction des propriétés physiques de chaque facteur inorganique 
entrant dans la longue séquence des actions exercées. 

Il est intéressant de remarquer que pour Oparine qui caractérise 
les rapports entre la matière vivante primitive et la nature inorga- 
nique environnante la succession conséquente et la rapidité des réac- 
tions au sein du protoplasme sont. les facteurs décisifs de l’organi- 
sation matérielle des premiers êtres. vivants (A. Oparine, 1957). 

Les théories de l'origine de la vie sur terre nous apprennent que 
d’un point de vue biologique général de même que du point de vue 
de l’analyse précitée du rôle de la structure temporo-spatiale du 
monde, les déplacements de la matière suivant des phases successives 
se répétant rythmiquement sont la loi universelle ayant déterminé 
l'organisation fondamentale des êtres vivants sur terre. 

L'apparition des premiers corps protéiques, qui assurèrent par 
la suite une fonction enzymatique, modifia radicalement tout le 
processus de perfectionnement de la vie. Il devint possible d'assurer 
le développement prioritaire avec une accélération catalytique sé- 
lective de certaines chaînes de réactions, de celles, en premier lieu, 
qui, étant essentielles pour la conservation de la vie, se répétaient 
de nombreuses fois sous l'influence des actions extérieures. Ces der- 
nières pouvaient être des plus variées, tel l'apport périodique de 
substances nécessaires aux « systèmes ouverts» des organismes. 
Il est cependant hors de doute que la catalyse spécifique elle-même 
créa la possibilité d’un développement privilégié de certaines chaf- 
nes de réactions déterminées. Comme le montre l'analyse de certains 
complexes enzymatiques largement répandus, cette accélération des 
réactions peut atteindre des millions et même des milliards de fois. 
En tout cas, aux premiers stades du développement de la vie, le 
« principe de la vitesse maximale » a été à l’origine de la formation, 
dans le cadre des coacervats homogènes à un certain degré, des chaî- 
nes de réactions privilégiées se déroulant à une vitesse énorme. 

En ce point crucial de son évolution le monde animal a fait une 
acquisition remarquable qui marqua toute son histoire. 


1 Travaux du Congrès sur l'origine de la vie sur terre. M., 1957 (éd. russe). 
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Réflexion anticipante des événements 
du monde extérieur dans le protoplasme 


Entre les sollicitations successives du monde extérieur et les 
réactions qu'elles déclenchaient de la part de la matière vivante 
il existait, du point de vue des paramètres temporels, une différence 
de principe. Les actions extérieures sur l'organisme pouvaient s’ac- 
complir dans les intervalles de temps les plus variés et avoir une 
origine des plus diverses : elles n'étaient réunies que par le principe 
de la succession. Par ailleurs, toutes ces actions convergeaient vers 
le même protoplasme de l'être vivant, provoquaient des réactions 
chimiques qualitativement différentes dans les limites d'une seule 
et même formation protoplasmique. C'est au sein de celle-ci que se 
sont créées les conditions d’un des processus décisifs de la matière 
vivante, qui détermina les voies du développement du monde ani- 
mal et la forme de ses réactions d'adaptation au milieu exté- 
rieur. 

En effet, si un petit globule de matière vivante représentant un 
système multimoléculaire ouvert avait donné lieu à des réactions 
chimiques très diverses et rapides, certaines séquences d'actions ex- 
térieures se répétant dans un certain ordre, serait-ce même à de 
grands intervalles, ont eu la possibilité de se réunir et de se traduire 
par les transformations chimiques rapides de cette matière, en accord 
avec la nature physique ou chimique des actions. 

Peu à peu se formait, puis se manifestait de plus en plus une dif- 
férence entre les paramètres temporels pour les événements se dé- 
roulant dans le monde extérieur inorganique, d'une part, et pour 
les remaniements chimiques de l'être vivant qui les reflétaient, 
d'autre part. 

Les facteurs extérieurs pouvaient, par exemple, se succéder conti- 
nûment pendant tout le jour (degré d’insolation, marées, etc.), et 
par conséquent différentes réactions chimiques dans les organismes 
vivants qui correspondaient à chacune de ces actions se déroulaient 
aussi 24 heures durant. Or, le fait que des réactions chimiques avaient 
lieu successivement dans une formation multimoléculaire petite 
mais très complexe a justement entraîné l'interaction étroite de 
ces réactions, la formation de chaînes réactives continues et inter- 
dépendantes. 

Par conséquent, ce sont les mêmes qualités des formations vivan- 
tes primitives — multimolécularité, accélération catalytique de la 
réaction, possibilités de traduire les actions extérieures — qui ont 
assuré et l’évolution des êtres vivants et la réflexion par eux, dans 
les remaniements chimiques de leur protoplasme, des actions suc- 
cessives réitérées du monde extérieur. 

Ces interactions parfaitement réelles eurent tôt fait de produire 
une loi universelle d'adaptation de l'organisme aux conditions exté- 
rieures dont le développement a été impétueux tout au long de l’é- 
volution du monde animal et qui s’énonce comme suit : La réflexion 
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extrêmement rapide (dans des réactions chimiques en chaîne) des 
phénomènes du monde extérieur se déroulant lentement. 

Pour vous donner une idée plus nette de ce processus nous re- 
courrons à un schéma. 

. Admettons que se développe dans le monde extérieur une certaine 
séquence de phénomènes À, B, C, D. Supposons qu'ils agissent sur 
l'organisme à des intervalles de temps assez grands, par exemple 
douze heures. Chacun de ces phénomènes suscite dans le protoplas- 
me de l’être vivant une suite de transformations chimiques que nous 
représentons respectivement par a, b, c, d. 

Admettons de plus que la suite À, B,C, D se répète systématique- 
ment durant de nombreuses années et exerce un effet positif impor- 
tant sur les processus métaboliques de l'organisme en établissant 
des chaînes de réactions chimiques plus parfaites, c'est-à-dire en 
aidant le processus vital à se stabiliser. La répétition pendant une 
période prolongée dans le protoplasme de l'être vivant d'une série 
déterminée de réactions chimiques aura alors pour résultat l'éta- 
blissement d'une liaison organique entre les différents maillons 
réactifs. Grâce à cette liaison la suite a, b, c, d devient une chaîne 
continue de réactions chimiques rapides. Comme le montrent les 
données des biochimistes étudiant la vie primitive, la formation 
de catalyseurs spécifiques eut une influence décisive car elle a dé- 
terminé le déroulement privilégié des réactions chimiques en chaîne 
dans un sens donné et non dans un autre. 

Toutes ces conditions créées dès les premières étapes de l’évolu- 
tion de la matière vivante ont fait que le protoplasme reçut la pos- 
sibilité de traduire dans les intervalles de temps petits de ses réactions 
chimiques des séquences d'événements du monde extérieur qui, par 
leur nature, ne peuvent se dérouler que dans des intervalles de temps 
grands. 

C'est ainsi que s’est développée chez les organismes primitifs 
la faculté de réfléchir Le monde inorganique extérieur non pas passi- 
vement, mais activement, en anticipant dans leur protoplasme les 
Phénomènes extérieurs qui se succèdent et se répètent. 

En effet, étant donné que le protoplasme de l’organisme vivant 
est devenu le siège d'une chaîne unique de réactions chimiques, pro- 
voquée antérieurement par l'action successive des facteurs extérieurs 
A,B,C,D, ces facteurs étant séparés par de grands intervalles 
de temps, la seule action du premier facteur À est capable d’amorcer 
et d'activer toute la chaîne de réactions chimiques. Le protoplasme 
devait inévitablement donner lieu à des conditions dans lesquelles 
la rapidité de ses réactions chimiques assurait l’anticipation par 
l'organisme des actions extérieures successives, maintes fois répé- 
tées (fig. 1). 

Ainsi, selon nous, l'évolution s’est engagée très tôt dans la voie 
universelle et uniquement possible de l'adaptation de l'organisme 
au monde extérieur. Le sens profond de cette nouvelle propriété de 
l'organisme primitif consiste avant tout dans les réactions chimiques 
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universelles et rapides de celui-ci. Toutes les réactions chimiques 
du protoplasme, réponses isolées aux actions extérieures, sont réu- 
nies en une seule chaîne et à force de se répéter créent un « chemin », 
qui imprime une grande vitesse aux réactions chimiques (a-b-c-d). 
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Fig. 4. Schéma d'une séquence de phénomènes du monde extérieur et leur reflet 
dans le protoplasme. 


I— À, B C, D, E — événements extérieurs successifs à des intervalles divers; a, b, c, 
d, e — réactions protoplasmiques dues aux particularités énergétiques individuelles de 
chaque action extérieure. 11 — On voit qu’après de nombreuses répétitions de la séquence 
de phénomènes À, B, C, D. E il s'est formée dans le protoplasme une chaîne continue de 
transformations chimiques ne survenant qu'en réponse au premier événement (A). La ré 
flexion dans le protoplasme anticipe la marche des événements successifs du monde exté- 
rieur. La réaction (e) du protoplasme a déjà eu lieu alors que l'événement (E) ne surviendra 
que dans le futur. Le facteur E fait de la séquence d'actions qui l’a maintes fois précédé au 
Cours de l'évolution un signal de ce dernier maillon de la séquence et les chaînes mêmes de 
réactions chimiques successives nous apparaissent comme des liaisons temporaires. 

C'est ce qu’a acquis l'organisme primitif avec la formation d'une 
substance multimoléculaire telle que le protoplasme. Cependant, 
les événements] du monde extérieur (4-B-C-D) continuent à se dé- 
rouler lentement. 

Que se produit-il maintenant alors que les interactions chimiques 
du protoplasme se sont modifiées ? 

Maintenant les réactions chimiques du protoplasme a-b-c-d re- 
présentent un tout. Il suffit d'agir sur le seul complexe « a », corres- 
pondant au premier maillon « À » de la séquence d'événements du 
monde extérieur, pour que toute la chaîne des réactions microchimi- 
ques extrêmement rapides « explose » et que le processus d’excita- 
tion revive presque instantanément toute l’histoire des interactions 


de «a» à « d» (fig. 1). 
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Il ne faut pas oublier qu’à l’aube de la vie, ce processus chimi- 
que moléculaire se déroulait à l’échelle d'une seule unité, peut-être 
même microscopique, du protoplasme. D'où les très grandes vitesses 
des réactions, donc l’anticipation inévitable de la séquence d'évé- 
nements extérieurs (4, B, C, D) dans les réactions chimiques. 

Grâce à cette merveilleuse propriété du protoplasme, un proces- 
sus chimique y a lieu, par exemple, bien avant l'avènement du 
facteur extérieur « D » qui l’engendrait. L'être vivant a reçu d’é- 
normes avantages de cette forme de réaction aux séquences réité- 
rées d'actions successives. Comment concevoir, en effet, sans anti- 
cipation du déroulement des chaînes de réactions chimiques l’exis- 
tence de l'amibe et sa digestion ? 

Toute l'évolution est un exemple démonstratif du perfectionne- 
ment d'une loi universelle, la plus ancienne de toutes, que l'on 
pourrait appeler lä-réflexion anticipante de la réalité, c’est-à-dire 
un déroulement accéléré des millions de fois de chaînes de réactions 
chimiques qui, dans le passé, traduisaient ses transformations suc- 
cessives. 

Pour revenir à la prémisse à la base de ce problème, nous pour- 
rions dire que La réflezion anticipante de la réalité est la forme fon- 
damentale d'adaptation de la matière vivante à la structure temporo- 
spatiale du monde inorganique dans lequel la succession et la réité- 
rabilité sont les paramètres temporels principaux. 

Tout ce que nous avons dit plus haut ne supposait aucune diffé- 
rence qualitative entre les événements du monde extérieur. Ils se 
suivaient simplement dans un ordre déterminé. Cependant, il n’en 
est jamais ainsi dans la vie réelle. Chaque séquence recèle inévita- 
blement un événement essentiel pour l'organisme donné. Pratique- 
ment, elle se compose d'événements d’une importance vitale séparés 
par des intervälles remplis d’actions indifférentes. 

Admettons que dans notre exemple (fig. 1) les événements 4, 
B, C du monde extérieur soient indifférents pour l'animal. Soit, 
par exemple À l'ouverture de la porte de la pièce où se trouve le 
chien, B l’entrée d’une personne portant un bol, € le mouvement 
de cette personne vers le chien, D la prise de nourriture dans le 
bol par le chien. Si cette séquence se répète de nombreuses fois, 
la liaison chimique étroite qui s'établit dans le protoplasme des 
cellules nerveuses du cerveau l'est non seulement sur la base de 
la séquence, mais aussi grâce à l’excitant D d'une importance 
vitale. 

Il est aisé de remarquer que pour de tels facteurs agissant suc- 
cessivement, la séquence réitérée ne se maintient pas que dans les 
structures a, mais se propage instantanément au complexe d. Dans 
ce cas, le processus chimique d, correspondant à un phénomène du 
monde extérieur, se produira dans le protoplasme de l'animal pri- 
mitif avant que ne survienne le phénomène D lui-même. C’est le 
processus chimique du protoplasme (ou l'excitation) qui anticipe 
le cours des événements extérieurs se déroulant beaucoup plus len- 
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tement. Donc, le protoplasme est devenu un « accélérateur » original 
des événements extérieurs réfléchis dans le cerveau. 

Mais il découle inévitablement du fait de l'anticipation que 
dans la séquence des événements du monde extérieur l'événement 
À démarrant la chaîne de processus avec branchement du processus 
d annonce l'événement D qui va avoir lieu. Dans le cas donné, le 
processus chimique d lui-même est une « réaction avertissante » 
par rapport à l'événement D. 

Par conséquent, le fait même de voir survenir le « signal », les 
« liaisons temporaires » peut être reconnu comme l'une des lois 
les plus anciennes du développement de la matière vivante. C'est 
dans ce sens qu’il faut comprendre cette phrase de Pavlov : « Les 
liaisons temporaires sont un phénomène universel de la nature. » 

Accompagnant l’origine et le perfectionnement de la matière 
vivante, étant de plus la conséquence naturelle de la structure tem- 
poro-spatiale du monde, cette loi a été le fruit de la sélection naturel- 
le et s’est ancrée de plus en plus profondément dans les structures 
stabilisées du protoplasme. Par conséquent, le principe de l’antici- 
pation, dans les processus protoplasmiques de l’organisme, des évé- 
nements imminents du monde extérieur peut être considéré comme 
une base pour la création et le renforcement de toutes les structures 
de l'organisme qui adaptent celui-ci de façon finalisée au monde exté- 
rieur au moyen de la signalisation et des liaisons temporaires. 

Est-il étonnant que toute cette fonction de l’organisme, qui lui 
accorde les plus larges possibilités d'adaptation et de progrès, se 
soit rapidement spécialisée dans un substrat particulier dont la fonc- 
tion principale est l'enchaînement chimique rapide de toutes les 
réactions chimiques qu'elles soient simultanées ou successives. 
C'est le système nerveux qui est devenu ce substrat. 

De ce point de vue la substance nerveuse primitive et, d’une fa- 
çon générale, le système nerveux, peut être considérée comme un 
substrat hautement spécialisé qui s'est développé comme l'appareil 
de l'anticipation maximale et rapide des phénomènes successifs et 
réitérés du monde extérieur (P. Anokhine, 1956). 


Les processus anticipateurs du protoplasme 
et le réflexe conditionné 


Dans un de nos ouvrages antérieurs nous avons montré que ce 
ait réel qu'est l'arrivée du serviteur apportant la nourriture du 
chien du rez-de-chaussée au deuxième étage produit une séquence 
déterminée de stimuli (P. Anokhine, 1962). Ce déplacement demande 
un certain temps car il se fait dans le cadre des possibilités physico- 
mécaniques de l'espace. 

De toutes autres relations se produisent dans le substrat nerveux 
du cerveau de l'animal. Dans les récepteurs et La substance nerveu- 
se, les processus durent des millisecondes. Par conséquent, par sa 
nature même, le cerveau a la possibilité, dès l’action du premier 
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agent de la séquence d'événement (fermeture de la porte au rez-de- 
chaussée), de reproduire instantanément toute la chaîne des réactions 
chimiques fixées dans le passé par les événements réels se déroulant 
lentement si seulement une même séquence de ces événements s'était 
répétée de nombreuses fois. 

C'est là une acquisition grandiose de l'évolution qui a su, sur 
la base des chaînes protoplasmiques primitives de réactions chimi- 
ques, créer un appareil tel qu'il permet une réflexion de la réalité 
accélérée des milliers de fois et anticipant de nombreuses fois la 
suite des phénomènes réels du monde extérieur. C’est la différence 
des vitesses des phénomènes dans la nature même et dans la substance 
nerveuse du cerveau de l'animal qui crée les prémisses de la propaga- 
tion d'une excitation anticipante de ce genre. 

Si nous confrontons maintenant de différents niveaux d'organi- 
sation de la matière vivante que nous venons d'examiner, nous ver- 
rons que dans toute la longue voie de l’évolution Le principe de la 
réflexion anticipante du monde extérieur est un aspect inhérent à la 
vie, à son adaptation aux conditions environnantes. 

Pour le cerveau, en tant qu’organe spécialisé dans ce sens, cette 
réflexion anticipante de la réalité ne connaît pas de limites. Il pos- 
sède la possibilité de réfléchir en intervalles de temps petits bien 
que la chaîne d'événements réfléchie puisse durer des années entiè- 
res. En confrontant cette forme hautement spécialisée de la ré- 
flexion anticipante du monde extérieur que représente le réflexe 
conditionné chez les animaux supérieurs avec la réflexion anticipante 
des êtres primitifs, nous n'oublions nullement la différence qualita- 
tive qui existe entre ces deux phénomènes. Mais toute confrontation 
de phénomènes nombreux et leur classification exigent un critère 
prédominant. 

Naturellement, nous devons nous demander quel est le trait du 
réflexe conditionné qui en est le plus caractéristique, qui en fait ce 
qu'il est. De toutes ses qualités, le trait « avertissement » ou « si- 
gnalisation » d'événements extérieurs à venir est le plus décisif. 
Ni la variabilité, ni le caractère acquis, etc., ne peuvent se compa- 
rer par l'importance à cette qualité biologique. 

C'est justement parce que les animaux ont la possibilité de se 
préparer grâce au signal à des événements à venir qui se dérouleront 
successivement que le réflexe conditionné est devenu le point crucial 
de l’évolution progressive et la découverte de notre maître Pavlov. 

Mais si ce trait fondamental (paramètre) des exemples examinés 
est d'une très grande ancienneté, on peut donc à sa lumière confron- 
ter les possibilités adaptatives des animaux inférieurs et supérieurs. 

On conçoit que les complications structurales et quantitatives 
des appareils assurant une signalisation plus étendue ont entraîné 
des modifications qualitatives ultérieures dans le comportement des 
animaux. Cependant, la signalisation comme paramètre universel 
d'adaptation au monde extérieur n'a pas pour autant perdu son 
importance de principe. 
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2 71 
Par conséquent, le réflexe conditionné des animaux supérieurs 


apprécié d’après le paramètre signalisation n'est qu'un cas particu- 
lier de «l’activité avertissante », selon Pavlov, des formes hautement 
spécialisées de réflexion anticipante de la réalité, c'est-à-dire d'adapta- 
tion à des événements futurs, non encore arrivés (P. Anokhine, 1949). 

A la lumière des lois historiques examinées plus haut qui ont pré- 
sidé à la formation des fondements biologiques de l’activité réflexe 
conditionnée, on voit tout ce que certaines questions reliées au 
réflexe ont d’artificiel. Quand est apparu le réflexe conditionné au 
cours de l'évolution ? YŸ a-t-il un « réflexe conditionné » chez les 
protozoaires et les végétaux ? Est-ce que l'activité innée peut être 
signalisatrice ? etc. 

Du point de vue exposé, le principe universel de toutes (!) les 
formes d'adaptation du vivant aux conditions environnantes est 
Ja réflexion anticipante d'événements du monde extérieur se déve- 
loppant successivement et de façon réitérée, l'adaptation « avertis- 
sante » aux modifications à venir des conditions extérieures ou, au 
sens large, La formation de modifications préparatoires aux événe- 
ments futurs. 

Ainsi que nous l'avons vu, ce principe entre en vigueur dès les 
premières étapes de formation de la matière vivante. Par conséquent, 
la seule question qui se pose est celle des formes et des appareils con- 
crets qui permettent de le représenter au niveau de développement 
donné. Chez les unicellulaires il prend la forme de chaînes de trans- 
formations chimiques du protoplasme douées de la propriété d'an- 
ticipation. Chez les animaux supérieurs, c’est la participation d'ap- 
pareils nerveux spécialisés offrant un avantage énorme dans l'éten- 
due du monde perçu et dans la vitesse d'anticipation. Cependant, 
dans tous les cas les formes de la réflexion anticipante ont un même 
trait décisif et caractéristique : la signalisation. Or, pour les ani- 
maux munis d'un système nerveux ce sera le réflexe conditionné. 

À la lumière de ce qui a été dit, la deuxième question : peut-on 
élaborer un réflexe conditionné chez les protozoaires et les végétaux, 
perd tout son sens. 

Etant donné que les uns et les autres sont des formations vivan- 
tes avec une structure moléculaire et pluricellulaire complexe et 
qu'ils sont soumis à des séquences constantes d'actions successives 
et réitérées (surtout ces derniers), on peut affirmer : les uns et les 
autres présentent des modifications naturellement induites par des 
signaux ou bien de telles modifications peuvent être élaborées a 
novo. Mais il faut observer les exigences exposées plus haut : La 
durée de la répétition et la présence d'un facteur suffisamment im- 
portant pour la vie de la plante ou du protozoaire donné. 

Or, en principe il faut reconnaître qu'aucune plante ne pourrait 
exister et aurait été immédiatement rejetée par la sélection naturelle 
si elle répondait seulement à un facteur présent du milieu, c'est-à- 
dire seulement à ce qui agit au moment donné, et si elle ne réagissait 
Pas d'après le principe de la réflexion anticipante. 
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Par exemple, les modifications saisonnières de la température 
sont ordinairement telles que les écarts les plus divers peuvent avoir 
lieu. Par conséquent, un gel soudain pourrait détruire entièrement 
les propriétés protoplasmiques de la cellule végétale. 


La signalisation innée chez les animaux supérieurs 


La troisième question, question capitale pour le physiologiste 
de l’activité nerveuse supérieure, est résolue aussi d’une façon par- 
faitement nette. Îl s'agit des réactions innées de caractère signali- 
sateur. Nous avons déjà dit que la signalisation est le trait le plus 
caractéristique du réflexe conditionné. C'est ce trait — la réflexion 
anticipante de la réalité — qui a acquis dans le réflexe conditionné 
la forme la plus prononcée et la plus spécialisée. Cependant, d'après 
la classification généralement admise les réflexes innés, c'est-à-dire 
inconditionnés, ne peuvent avoir la valeur d'un signal. 

Cependant, les faits rassemblés par notre laboratoire de l'étude 


Fig. 2. Réaction alimentaire de l'oiselet de freux en réponse au croassement. 

« kar-r-r ». Sur le dessin l’oiselet (éclos il y a 5 minutes) ne peut pas encore 

lever suffisamment la tête et la maintenir longtemps en position verticale. 

Sa tête oscille d'un côté à l’autre. Mais dans 1 ou 2 jours la réaction alimen- 
taire sera plus parfaite. 
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du conditionnement écologique des premiers actes comportemen- 
taux des nouveau-nés ont montré que cette question ne saurait être 
si facilement tranchée. 

Notre collaborateur Miliaguine a établi qu'immédiatement après 
l’éclosion l'oiselet de freux réagit immanquablement en levant 
la tête et en ouvrant le bec, c’est-à-dire par une réaction alimentai- 
re, à des excitants qui n’ont en eux rien d’alimentaire : mouvement 
de l’air, croassement, ébranlement du nid (fig. 2). L'analyse du 
milieu écologique naturel dans lequel vivent les freux les premiers 
jours de leur existence a montré que ces trois agents précités ont 
une importance écologique et servent de signaux (!) du dépôt de 
nourriture dans le bec ouvert de l'oiselet par le père freux. (1. Milia- 
guine, 1957, 1958). 

Ainsi, il est parfaitement évident que c'est là un cas paradoxal 
de « réflexe conditionné inné » qui a tous les caractères d'une si- 
gnalisation. Si l'on fait ici l’analyse du point de vue de la loi bio- 
logique générale de la « réflexion anticipante de la réalité », le cas 
de l’oiselet semblera particulièrement important pour comprendre 
l’évolution des êtres inférieurs aux supérieurs, ayant un système 
nerveux bien formé. 

Nous avons remarqué plus haut que la répétition prolongée de 
séquences d'actions extérieures provoque dans le protoplasme de 
l’être vivant une réaction chimique spéciale à chaque action exer- 
cée. Ces réactions répétées pendant de nombreux siècles sont fixées 
finalement par la sélection naturelle dans des structures protoplas- 
miques stables de l'organisme donné, consolidées par l'énorme accé- 
lération au moyen de catalyseurs spécifiques et choisies comme les 
formes les plus rapides et parfaites d'adaptation de l’animal aux 
actions extérieures. D'un point de vue biologique large, toutes les 
structures protoplasmiques organisées peuvent être reconnues com- 
me le résultat de la fixation de séquences constantes d'actions ex- 
térieures sur l'organisme vivant si seulement elles avaient une im-. 
portance essentielle pour la conservation ‘de la vie. 

Dans la vie de nombreux animaux, des oiseaux en particulier, 
la présence de l'air et son mouvement sont un facteur presque ab- 
solu du monde extérieur, accompagnant l'évolution de toute la vie 
sur terre. Il n’est pas étonnant qu'au cours du développement des 
réactions adaptatives du freux le mouvement de l'air, en tant que 
conséquence inévitable du battement des ailes de la mère, se soit 
inséré dans le processus de formation historique d’un substrat spé- 
cialisé labile comme le système nerveux. ' 

Ainsi, sur la base de la réitérabilité historique des modifications 
suecessives du substrat nerveux antérieures à La prise de nourriture 
il s'est produit la consolidation par l'hérédité des liaisons structura- 
les qui assurent désormais la réflexion anticipante des événements 
extérieurs, c'est-à-dire qu'en fait il s'est produit la même chose que 
ce que nous avons montré plus haut pour les formations protoplasmi- 
ques primitives. 
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En effet, le mouvement de l'air n’est pas un « produit alimen- 
taire », ce n’est pas un excitant inconditionnel dans le sens ordinai- 
rement admis par l’école pavlovienne. Il sert de signal réel du nour- 
rissement, toutes les prémisses structurales de la perception et de 
la réalisation de cette excitation ayant müri dès le stade morphogé- 
nique. 

Une question décisive se pose : pourquoi l'excitation des récep- 
teurs cutanés de l’oiselet par de l’air en mouvement intéresse-t-elle 
justement le noyau central du système fonctionnel alimentaire et 
détermine-t-elle la réaction, que nous avons déjà décrite, de pré- 
paration de l’oiselet à la prise de nourriture ? Aucun doute que 
c'est là un exemple démonstratif de fixation dans le substrat ner- 
veux labile de la chaîne de réactions chimiques successives qui reflè- 
tent la séquence réelle des actions du monde extérieur sur le système 
nerveux central de l'oiselet dans son milieu écologique caractéristi- 
que, séquence qui se termine par la prise de nourriture. 

Cette séquence est représentée par les facteurs suivants : a) dé- 
part de la mère du nid, les oiselets sont découverts ; b) croassement 
répété ; c) battements d'ailes au-dessus des oiselets couchés dans 
le nid ; d) arrivée du père et ébranlement du nid par sa pose au 
bord du nid ; e) dépôt de la nourriture dans le bec ouvert ; f) exci- 
tation des récepteurs gustatifs et du tube digestif ; g) sécrétion des 
sucs et digestion de la nourriture. 

Je n'ai pas signalé de nombreux autres facteurs qui précèdent 
réellement les phénomènes énumérés. En effet, le père freux arrive 
avec la nourriture et se pose sur l'arbre de façon à se trouver dans 
le champ visuel de la mère couvant ses oiselets. La mère apercevant 
le père freux amorce la séquence de phénomènes décrits ci-dessus. 

Il est tout à fait évident que l'excitation de la peau de l’oiselet 
par le mouvement de l'air n'est qu'une des étapes intermédiaires 
d’une longue suite d'agents, mais une étape qui agit sur le système 
nerveux de l'oiselet en même temps que d'autres facteurs (le croas- 
sement, l’ébranlement du nid). Bien qu’en elle-même l'excitation 
de la peau ne soit pas une excitation alimentaire, la stimulation 
qu'elle cause par le fait de précéder pendant de nombreux siècles la 
prise de nourriture parvient avec une rapidité extrême (en 30 milli- 
secondes) et par des voies toutes prêtes (innées) au centre alimentai- 
re : l’oiselet dresse sa tête et ouvre son bec. Ici la nature donne un 
exemple exceptionnellement démonstratif de réflexion anticipante 
des séquences d'événements du monde extérieur et de son importan- 
ce adaptative dans l'évolution. Cette propagation de l'excitation 
été fixée par l'hérédité dans les structures nerveuses du freux. Il 
suffit de se représenter un instant qu'au moment de l’éclosion la 
liaison nerveuse entre l'excitation par l’air et le centre alimentaire 
ne se soit pas établie, ne serait-ce que pour une ou deux synapses 
importantes, pour se rendre compte qu'un tel oiselet serait immédia- 
tement rejeté par la sélection naturelle. 

Il est intéressant de noter que l'étude électrophysiologique des 
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facultés auditives du freux a révélé une étonnante adaptation du 
développement embryonnaire à l'ambiance postnatale. Il s'est 
avéré qu’au moment de l’éclosion seules les cellules capables de per- 
cevoir le croassement étaient à maturité dans le récepteur auditif 
(fig. 3). 

On pourrait donner des exemples frappants de réflexions antici- 
pantes des événements extérieurs dans des milieux différents, et 
chaque cas particulier possède une valeur adaptative très grande, 
qui correspond exactement aux facteurs écologiques de l’espèce 
d'oiseaux donnée, soit à la séquence d'événements précédant la 
prise de nourriture qui est typique de cette espèce. 


Fig. 3. Spectre du cri du frèux. On voit des sons d'une fréquence de 160 à 
3000 oscillations par seconde. 


Le gobe-mouches noir (Muscicapa hypoleuca) par exemple, élève 
ses petits dans un creux d'arbre où les rayons du soleil n'accèdent 
que par le petit orifice par lequel le père et la mère doivent obliga- 
toirement passer avant de nourrir leurs petits. Naturellement, quand 
le père ou la mère y font passer leur tête, le creux d’arbre n'est 
plus éclairé et le nid se trouve pour un certain moment dans les té- 
nèbres. Ces faits réprésentent les résultats naturels et inévitables de 
conditions physiologiques qui sont apparues sur la base des lois 
physiques et doivent obligatoirement précéder la prise de nourritu- 
re. En effet, les parents n’ont aucun moyen physique de laisser le 
nid dans la clarté. L'ombre provisoire est un stimulus puissant 
pour les oiselets : ils se mettent immédiatement à tirer leur cou et 
à ouvrir leur bec et se trouvent ainsi prêts à recevoir la nourriture, 
après quoi la mère donne la becquée à chacun d’eux (recherches de 
TN Khaïoutine dans les conditions naturelles) 
fig. 4). 

C'est précisément cette interception provisoire et inévitable du 
rayon de soleil par lés parents qui est devenue le facteur écologique 
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essentiel pour les oiselets nouveau-nés de la Muscicapa hypoleuca 
et diverses observations montrent que c'est à elle qu'est rattaché 
tout le comportement ontogénétique des oiselets. Par exemple, les 
petits sont alimentés régulièrement parce qu’ils se déplacent eux- 
mêmes en rond contre le soleil de façon à se succéder dans la zone 
lumineuse. Ce comportement compense biologiquement l’impossibi- 
lité physique où se trouve la mère dans le milieu donné de régler 
elle-même le nourrissement. Cependant si on laisse les petits sans 
nourriture un certain temps, c’est-à-dire si l'on augmente l'excita- 
bilité alimentaire, ils commencent à se battre pour occuper la place 
sur laquelle tombe le rayon de soleil venu de l'orifice du creux d'’ar- 
bre, étant donné qu'écologiquement cet endroit est le signal du nourris- 
sement. 


Fig. 4. Réaction alimentaire des oiselets de gobe-mouches (Muscicapa hypo- 
leuca). Les oiselets réagissent au bruit léger émis par la mère et à la fermeture 
de l’orifice du creux d'arbre. A un âge plus avancé, les oiselets réagissent à 
l’obscurcissement comme au stimulus essentiel de la réaction alimentaire. 


Dans tous les cas cités d'ambiance différente (on pourrait citer 
beaucoup plus de variantes), une même loi se manifeste : la réitéra- 
bilité naturelle des phénomènes extérieurs successifs pendant de 
nombreux siècles est réfléchie par le système nerveux sous forme d'u- 
ne séquence de processus. Cette séquence éclate tel un mécanisme 
explosif sous l'action des maillons immédiatement précédents et 
permet à l'animal d'anticiper la marche des phénomènes du monde 
extérieur et de préparer une réaction susceptible de l’adapter au 
maillon suivant ; elle a donc pour le nouveau-né une importance 
vitale. 

Ainsi, l’anticipation du monde extérieur est un phénomène uni- 
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versel de la vie qui a déterminé toutes les formes de comportement 
adaptatif de l'animal, qu'il soit « inné », « signalisateur » ou « ré- 
flexe conditionné ». Conformément à une telle loi, tout terme d’une 
séquence d’actions extérieures peut être le signal de la réaction fi- 
pale d’une importance vitale qui termine ladite séquence. . 

La physiologie générale du cerveau en tant que substrat d’asso- 
ciations très rapides de réactions chimiques successives offre des 
exemples analogues. Par exemple, on connaît par de nombreux tra- 
vaux (Jasper a. Shagass, 1941) que si l’on fait agir pendant longtemps 
le son et la lumière, cette séquence réitérée fixe dans le cortex de 
l'animal des relations du type réflexion anticipante, c'est-à-dire les 
relations temporelles des excitations. Après plusieurs applications 
du couple « son-lumière » il suffit de donner le son pour que se dé- 
roulent dans le cerveau, et précisément dans la zone qui perçoit 
les excitations lumineuses, des phénomènes exactement semblables 
à ceux qui accompagnaient l’action de la lumière qui ne sera cepen- 
dant branchée qu'au bout de plusieurs secondes. On assiste ici de fa- 
çon parfaitement évidente à la réflexion anticipante des phénomè- 
nes extérieurs du fait que l'excitation provenant de la zone acous- 
tique du cortex s'est propagée à la zone optique avant que la lumiè- 
re y parvienne. Dans ce fait physiologique élémentaire se manifeste 
avec une netteté exceptionnelle la véritable fonction du système 
nerveux central — celle d'associer des chaînes moléculaires qui fa- 
vorisent, selon les lois décrites, l'anticipation des événements et ne 
doivent intervenir que plus tard. Quant au substrat nerveux, il 
est spécialisé dans l'« enchaînement chimique » rapide des processus 
moléculaires qui sont déclenchés successivement par l'action de 
facteurs successifs du monde extérieur. 

Une de nos collaboratrices a étudié sur des tracés électroencépha- 
lographiques le déroulement de la réaction électrique du cerveau au 
triplet standard « son-sirène-lumière ». Au bout de plusieurs dizai- 
nes d'applications de cette séquence stéréotypée d’excitations on 
pouvait voir que la réaction propre à la lumière — inhibition du 
rythme alpha dans la zone optique — intervenait même si, dans 
le stéréotype, on remplaçait la lumière par une sonnerie, qui ordinai- 
rement ne produisait pas cette inhibition. C’est l'expression élec- 
troencéphalographique de ce que Pavlov appelle le « stéréotype 
dynamique ». Dans l'expérience donnée, nous observions directe- 
ment les processus du substrat cérébral même. Les observations 
ont montré qu'après de nombreuses répétitions d'une même séquen- 
ce d’excitations il s'établit des chaînes solides de contacts inter- 
neuroniques et que même un stimulus agissant (sonnerie) est inca- 
pable d’en surmonter l'inertie, raison pour laquelle c'est une réac- 
tion à l’excitant manquant — la lumière — qui se produit au point 
donné du stéréotype. On peut montrer également que là ne se borne 
pas la faculté qu'a le cerveau de fixer dans de nouvelles connexions 
moléculaires des actions successives réitérées qu'il subit de la part 
du monde extérieur. On peut faire cesser complètement l’applica- 
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tion de ce groupe stéréotypique d'’excitants, et pourtant les modifi- 
cations caractéristiques affecteront encore plusieurs fois la masse 
cérébrale aux mêmes intervalles de temps (P. Anokhine, 1956). 

Ce fait atteste d’une façon remarquable que la substance cérébra- 
le est un concentré spécialisé de la loi fondamentale de la matière 
vivante : réflexion anticipante du monde extérieur comme conséquen- 
ce des propriétés absolues de la structure temporo-spatiale du mon- 
de — continuité et réitérabilité. 

Pour éviter tout malentendu, il faut s'arrêter plus en détail sur 
la caractéristique de la ressemblance et des différences de deux ni- 
veaux de l'activité associative : le niveau de la vie primitive et 
celui du réflexe conditionné. Ici, comme auparavant, il importe de 
bien formuler le critère ou le paramètre de comparaison de ces deux 
Catégories de phénomènes. Nous prenons comme paramètre fon- 
damental le critère biologique décisif suivant : les formes et les mé- 
canismes de réflexion, dans les deux phénomènes, d'événements 
successifs extérieurs, étant donné que ce déroulement continu est 
une loi universelle du monde organique et du monde inorganique. 

On sait que le développement des organes des sens des animaux 
est nécessité par une adaptation plus parfaite au monde extérieur. 
Les organes des sens transmutent des énergies extérieures qualitati- 
vement différentes en un processus neurochimique unique dont le 
sens est de créer, même en réponse à un excitant unique, un système 
déterminé de réactions neurochimiques à des niveaux différents 
du système nerveux central. Un seul excitant crée un système de 
réactions chimiques spécialisées composé au bas mot de millions 
de points. Ce système a une architecture déterminée et donne une 
abondante information à l'organisme tout entier lui disant non seu- 
lement « comment » et « quelle » excitation avait été appliquée, 
mais aussi « où » et « quand ». 

Ainsi, dès le premier contact des organismes différents et des 
facteurs extérieurs une différence énorme se manifeste dans le vo- 
lume de l'information sur le monde extérieur qu'ils reçoivent d’une 
excitation, fût-elle unique. D'après La complezité de la répartition 
des microfoyers de réactions chimiques, le cerveau ne peut entrer 
en comparaison par exemple, avec un être vivant formé, mais encore 
primitif. Dans ce dernier cas, la perturbation chimique se déroule 
élémentairement dans le protoplasme commun dans lequel la spéci- 
ficité des valences chimiques et de la catalyse maintient cette réac- 
tion chimique dans des voies plus ou moins limitées. Or, combien 
est compliquée chez l'homme l'architecture des foyers microchimi- 
ques dans les conditions spéciales extrêmement complexes où se 
forment d'immenses quantités de connexions renfermant et l’expé- 
rience passée stockée dans la mémoire et de grandioses projets 
d'avenir. 

Cependant, ces deux phénomènes, c'est-à-dire la réflexion anti- 
cipante de la réalité chez les êtres primitifs et le réflexe conditionné 
chez les animaux supérieurs, confrontés strictement d'après le para- 
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mètre des réflexions des phénomènes du monde extérieur se succé- 
dant dans un certain ordre, permettent de faire cette conclusion : 
ici et là, le mécanisme de formation de la réflexion de la réalité cor- 
respond au schéma que nous avons déjà analysé. 

La réunion de réactions chimiques isolées qui se répètent tout en se 
succédant, puis le démarrage de toute cette chaîne de réactions à par- 
tir du premier maillon — voilà ce qui est, par essence, le paramètre 
commun à ces deux phénomènes d'adaptation d’un niveau si diffé- 
rent. 

C'est là également la base historique du développement de toutes 
les formes d'adaptation par signalisation, c'est-à-dire de la prépara- 
tion de l'organisme à des événements à venir. 

Les lois et les exemples les illustrant examinés plus haut rendent 
encore plus convaincante cette thèse qu'en ce qui concerne ses mé- 
canismes biologiques et neurophysiologiques fondamentaux le ré- 
flexe conditionné est un cas particulier très spécialisé de cette loi 
universelle qui sous la forme primitive de la stabilisation des réac- 
tions chimiques en chaîne est apparue dès le stade des premiers 
êtres vivants. 

L'accumulation des données correspondantes a élargi le cadre 
du réflexe conditionné, et, à l'heure actuelle, nous pouvons affir- 
mer que Pavlov a découvert un trait majeur et universel de l'évo- 
lution et du perfectionnement du monde animal. Le réflexe condi- 
tionné est une forme spécialisée du processus qui, à travers les chaî- 
nes des réactions chimiques élémentaires du protoplasme primitif, 
a confirmé la vie à peine née sous forme de réflexion anticipante du 
mouvement temporo-spatial de la matière dans la nature inerte et 
de formation consécutive de structures stables de l'organisme. Il 
a fallu des milliards d’années pour que les réactions chimiques en 
chaîne sous leur aspect primitif se fixent et se développent dans la 
substance nerveuse, forme la plus perfectionnée de la matière vi- 
vante. 

Cependant, malgré la voie grandiose parcourue par une telle 
évolution, malgré les transformations importantes des formes d’an- 
ticipation, sa loi fondamentale — la réflexion anticipante des sé- 
quences répétées de phénomènes extérieurs successifs — reste en 
vigueur. Elle n’a fait qu’acquérir un appareil spécial — le cerveau, 
dont la substance est hautement spécialisée dans l’« enchaînement 
chimique » des actions successives et réitérées du monde extérieur. 
C'est la circonstance qui a conditionné cette maîtrise de l’avenir 
si grande et si parfaite que nous constatons dans le comportement 
des animaux supérieurs et de l’homme. Le côté énergétique de la 
réflexion, c’est-à-dire la transformation par l'organisme des éner- 
gies extérieures (lumière, chaleur, agents chimiques, etc.) en infor- 
mation adéquate du cerveau sur les propriétés matérielles du monde 
extérieur, est sans aucun doute une des tâches principales de la neu- 
rophysiologie. A l'heure actuelle, ce point crucial de la réflexion 
peut être étudié à un très haut niveau si l’on applique tout l'arsenal 
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des acquis modernes (biophysique, informatique, théorie de la codi- 
fication, etc.). 

Mais il existe une autre forme de la réflexion — la réflexion dans 
les propriétés de l'organisme de la structure temporelle du monde, 
problème que nous venons de discuter. Nous avons vu que le leit- 
motiv d’une telle forme de réflexion est la réflexion anticipante, 
ce qui donne au cerveau à l’étape suprême du développement des 
organismes une information tout à fait adéquate sur les séquences 
réitérées de phénomènes du monde extérieur. Il convient de signaler 
ici que c'est sur la base de cette forme de réflexion que s’est formé 
et spécialisé le cerveau lui-même comme organe de l’activité psychi- 
que, c'est-à-dire organe de la réflexion universelle du monde dans la 
raison de l’homme. 

Tout ceci nous convainc de ce que la réflexion anticipante de la 
réalité et de la marche conséquente des événements extérieurs que 
nous avons mise en évidence dans plusieurs exemples de ce chapitre 
n’est qu’une des formes de la faculté de réflexion de la matière vi- 
vante. 


CHAPITRE II 


NATURE DU RÉFLEXE INCONDITIONNÉ 


Importance des relations temporelles 
des réflexes conditionné et inconditionné 


L'essentiel dans la caractéristique du réflexe conditionné et dans 
sa structure est son opposition au réflexe inconditionné, base obli- 
gatoire d’une liaison conditionnelle. 

On sait que Pavlov entendait par réflexes inconditionnés des ré- 
flexes qui, avant tout, sont innés, c'est-à-dire possèdent, au moment 
de la naissance de l'être vivant, une base structurale toute prête 
et se manifestent inconditionnellement aussitôt qu'est appliqué le 
stimulus adéquat. Par conséquent, le fait d’être inné a été reconnu 
le caractère décisif du réflexe inconditionné. 

Cependant, au chapitre précédent, nous avons vu que toute struc- 
ture de l'organisme et toute forme de réaction, si simple soit-elle, 
ont dû parcourir un chemin historique tel que les facteurs extérieurs 
sollicitèrent de façon stéréotypée le protoplasme de l'organisme 
pendant des milliards d'années. Certains de ces facteurs physiques 
n'ont certainement pas changé de caractère depuis la naissance de 
la vie jusqu'à nos jours, ce sont la lumière, la température, l’attrac- 
tion terrestre, la périodicité nycthémérale et saisonnière, etc. D'au- 
tres, au contraire, ont eu sur l'organisme une action, temporaire 
bien que prolongée, en rapport avec une modification des condi- 
tions de vie (apport d'oxygène, pression atmosphérique, action spé- 
cifique du milieu aquatique, etc.). 

En confrontant les particularités caractéristiques des réflexes 
conditionné et inconditionné et sachant de ce qui précède quelles 
conditions ont favorisé leur apparition, nous pouvons dire que le 
caractère « avertissant » ou « signalisateur » ne peut être un critère 
décisif pour délimiter les deux activités. Nous avons vu que dès les 
premières étapes du développement de la vie la formation de toutes 
les structures de l'organisme a acquis un caractère adaptatif antici- 
pant. Ce fait interdit de choisir la signalisation comme caractère 
propre du réflexe conditionné, étant donné que toute activité innée 
présente les traits d'adaptation de l'organisme aux étapes à venir 
du déroulement ordonné des événements du monde extérieur. 

C'est pourquoi le seul critère pour l'étude comparative doit 
être le fait d’être innées ou acquises pour les interactions de signali- 
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sation de l'organisme et du monde extérieur. L'accent doit porter 
sur ce qui sépare ces deux types de signalisation et sur les lois pré- 
sidant à leurs interactions. 

Ainsi, nous devons avant tout établir les voies de formation du 
réflexe inconditionné en tant qu'activité innée dans la période 
embryonnaire et les propriétés qui font de ce fruit de l'évolution 
du monde animal la base de l'acquisition de nouvelles associations. 

Avant de passer à la résolution de ce problème nous devons 
caractériser le réflexe inconditionné en tant que fondement de l’ac- 
tivité nerveuse supérieure sous sa forme actuellement admise. 

Pour réflexes inconditionnés à la base de nouvelles liaisons con- 
ditionnées, on prend ordinairement le réflexe alimentaire et le ré- 
flexe de défense. Dans le premier cas, un stimulus externe indiffé- 
rent de n'importe quelle modalité sensorielle est associé plusieurs 
fois à un renforcement par appât sous forme de panure ou de poudre 
de viande. Dans la pratique de l’école de Pavlov le renforcement 
alimentaire le plus usuel était la poudre de viande avec de la panure. 
Comme l'ont établi des travaux antérieurs du laboratoire de Pavlov 
sur la digestion, c’est la poudre qui stimule le plus la salivation, 
ce qui la rend commode pour l'obtention d'un réflexe salivaire dé- 
monstratif par le nombre des gouttes de salive produites. 

Le deuxième réflexe inconditionné fréquemment utilisé pour 
l'élaboration des réactions comportementales conditionnées, mais 
moins souvent dans la pratique des laboratoires pavloviens, est le 
réflexe de défense, plus exactement la réaction pour échapper à une 
excitation douloureuse. 

Ces deux « réflexes inconditionnés » représentent en fait des ac- 
tivités inconditionnées très évoluées renfermant un nombre énorme 
d'appareils et de mécanismes qui se mettent en marche successive- 
ment jusqu’à réalisation complète de l'effet adaptatif final. La 
consommation de poudre de viande et de panure, par exemple, peut 
comprendre des actes de léchage, de mastication, etc., qui, par leur 
nature physiologique, sont des réflexes autonomes innés et en par- 
tie acquis. 

Tout l’ensemble des réflexes se déroulant simultanément et suc- 
cessivement se termine par la prise de nourriture. 

Les réflexes inconditionnés du type alimentaire et défensif ne 
sont pas les seuls qui servent au renforcement dans la pratique de 
l'élaboration des réflexes conditionnés. En principe, tout réflexe 
peut être utilisé comme facteur de renforcement. On se sert souvent 
du « réflexe de nictitation » avec soufflage d'air sur la cornée comme 
excitant inconditionnel, du réflexe rotulien et de beaucoup d’autres. 

L'important, c’est la réalisation d'une activité quelconque avec 
effet final positif pour l'organisme. 

Les réflexes inconditionnés rattachés à des activités végétatives 
quelconques constituent un groupe à part. Dans ce cas, après l’éla- 
boration d'une liaison conditionnée toute activité protectrice au 
sens propre fait défaut. On assiste plutôt à la reproduction, sous 
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forme d'un réflexe conditionné, d’une activité végétative pour la- 
quelle on a créé un stimulus inconditionnel naturel jouant le rôle 
d'agent renforçateur. 

Par exemple, le remplissage artificiel avec de l'eau de l’esto- 
mac et par conséquent du sang avec baisse de la pression osmotique 
de celui-ci entraîne une stimulation de l’activité rénale et l'aug- 
mentation de la diurèse (K. Bykov, 1942 ; S. Korson, 1960). 

Si l’on prend cette activité de tout un système d'appareils pour 
« facteur inconditionnel » renforçant un excitant indifférent (par 
exemple, une sonnerie), en l’associant plusieurs fois à l’introduc- 
tion d’eau dans l’estomac on peut, par la seule sonnerie, provoquer 
la diurèse conditionnée augmentée. 

Indépendamment du choix du réflexe inconditionné, la succes- 
sion de branchement des excitants doit être tout à fait déterminée : 
l’excitant indifférent doit obligatoirement précéder l'excitant in- 
conditionnel, c'est-à-dire devenir le signal de l’activité incondi- 
tionnée donnée. On voit aisément que c'est bien la succession des 
traits originels de toute activité signalisatrice devenue historique- 
ment le reflet de la succession des événements extérieurs dans le 
temps (voir ch. I). 

On a maintes fois entrepris, au laboratoire de Pavlov, des ten- 
tatives de vérifier à quel point une telle succession : excitant indif- 
férent — excitant inconditionnel, est nécessaire pour l'élaboration 
du réflexe conditionné (P. Anokhine, 1925 ; F. Mayorov, 1926 : 
R. Wright, 1928). Les expériences étaient faites par le procédé du 
recouvrement, c'est-à-dire qu'on donnait d’abord à manger, puis 
au bout de quelques secondes on appliquait l’excitant indifférent. 
On obtenait généralement un résultat douteux et aucune fois on n'est 
parvenu, en renversant l’ordre des excitants inconditionnel et in- 
différent, à obtenir un réflexe conditionné net. Sur la base de ces 
résultats on a émis l'hypothèse qu’au moment où agit l’excitant 
inconditionnel, il se propage une forte excitation alimentaire qui 
freine, par induction négative, l’excitant indifférent nouveau, 
c'est-à-dire n'ayant pas de signification conditionnelle. 

Cette explication est physiologique, car elle met l’accent sur les 
rapports entre des processus qui, au moment donné, ont réellement 
lieu dans le substrat nerveux. 

Cependant, une autre approche du problème est aussi possible, 
c'est l’approche biologique exprimée par le principe même de la 
signalisation de Pavlov. 

En effet, si le point essentiel dans l'élaboration d’un réflexe 
conditionné est l'exigence que l'excitant extérieur indifférent soit 
le signal d'événements importants pour l'organisme, il est tout à 
fait évident que si l’ordre de succession est perturbé, c’est-à-dire si 
l’on a « nourrissement — sonnerie », la sonnerie cesse d'être le signal 
de stimuli importants et elle n’a plus la valeur d’un avertissement. 

Avec cette approche biologique, on peut penser que des rapports 
purement physiologiques — induction négative d'une excitation 
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alimentaire plus forte — peuvent ne pas jouer de rôle décisif et 
être entièrement assujettis au sens biologique de la situation donnée. 

Cette thèse du rôle décisif des rapports basés sur des signaux, 
c'est-à-dire du caractère avertisseur du déroulement successif des 
événements extérieurs, a été vérifiée dans une série d'expériences 
spéciales. 

Comme nous l'avons déjà dit, d'après les conditions de l'expé- 
rience pavlovienne classique, toute perturbation de l'ordre de succes- 
sion des excitants indifférent et inconditionnel mène inévitablement 
à la perte, pour l'excitant indifférent, de ses qualités de signal car 
il ne signale plus rien et ne précède pas l'activité importante, in- 
conditionnée, de l'organisme. 

Les particularités de notre méthode sécréto-motrice avec nourris- 
sement bilatéral du chien ont cependant permis de monter une ex- 
périence analogue sous une autre forme (ch. VI). 

D'après cette méthode, nous pouvions renforcer les excitants 
tant du côté droit que du côté gauche du travail et donner à l'exci- 
tant recouvert le caractère d'un signal, sans modifier les relations 
des expériences précédentes : excitant indifférent — excitant in- 
conditionnel. . 

La seule différence était que l’excitant indifférent, appliqué sur 
le fond de l'excitation inconditionnée agissant du côté droit du tra- 
vail, servait néanmoins de signal de nourrissement du côté gauche. 
Avec une expérience ainsi montée, l'’excitant indifférent devait 
bien être freiné, comme dans l'expérience classique, par induction 
négative, mais il sigralait la présentation de l’appât de l’autre 
côté du travail. 

Voici la marche de l'expérience : on branchait la sonnerie comme 
excitant conditionnel du nourrissement du côté droit, l'animal 
courait vers l'écuelle de droite et mangeait. En même temps, pen- 
dant que l'animal mangeait, on appliquait un excitant indifférent, 
le son « fène », et au bout de quelques secondes on présentait l’écuelle 
du côté gauche du travail. Ordinairement l'animal cessait (1) 
de manger, courait à gauche, mangeait, puis revenait au côté droit 
où il finissait de prendre la nourriture qu'il avait laissée. 

Au bout de plusieurs associations de ce genre, l'animal cessait 
de manger en réponse à un excitant précédemment indifférent, le 
son « fène ». Ainsi, en maintenant les relations de signaux naturelles 
entre le « fène » et le renforcement, l'induction négative présumée 
n'a pas empêché ce son de devenir un véritable excitant alimentai- 
re conditionné (P. Anokhine et E. Strej, 1933). 

La question se posa d’expériences de contrôle où, sur le fond 
de la nourriture, on applique un même excitant conditionnel qui 
soit un signal différent. Cette tâche fut résolue comme suit par no- 
tre collègue Strej. Un ton fut adopté en qualité de signal condition- 
nel de la consommation de galettes. Une fois que le chien avait com- 
mencé de manger les galettes, le ton cessait de résonner ; 10 secondes 
plus tard, le même ton était de nouveau branché, mais on enlevait 
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l'écuelle contenant de la nourriture. Après plusieurs associations 
de ce genre, en réponse au ton appliqué de nouveau pendant la prise 
de nourriture, le chien manifestait une attitude nettement préven- 
tive, c'est-à-dire une réaction sécrétoire conditionnée : avec une hâ- 
te manifeste, il prenait dans sa gueule toutes les galettes se trouvant 
dans l’écuelle et, sans les mâcher, les déposait d’abord sur le travail, 
puis les mangeait tranquillement jusqu’à la dernière. 

Dans ce cas, ün même excitant appliqué une deuxième fois pen- 
dant le manger, c'est-à-dire dans les conditions d'une induction né- 
gative présumée, devint aussi un excitant conditionnel dès qu'il 
fut transformé en signal avertissant d’un changement survenu dans 
les conditions du nourrissement (E. Strej, 1937). 

L'ensemble des diverses expériences précitées montre avec évi- 
dence que la base de l'élaboration d'un excitant conditionnel est 
qu'il précède l'inconditionnel. Cette thèse est en accord parfait 
avec le rôle biologique de l'excitant inconditionnel comme facteur 
important dans la vie de l'organisme arrivant à la suite d’une sé- 
quence d'événements extérieurs. Comme nous l'avons vu au chapi- 
tre Ï, ce principe d'élaboration d'un réflexe conditionné s’est formé 
comme réflexion de la structure temporelle du monde extérieur qui 
existait avant l'apparition de la vie sur terre. 

Les recherches avec microélectrodes faites ces temps derniers 
par mon collègue Zilov ont montré qu'à la base de cette loi fonda- 
mentale se trouve la spécificité des processus chimiques se déroulant 
sur la membrane subsynaptique, réceptrice de l'excitation incondi- 
tionnée se propageant vers le cortex. 


Fixation d'une séquence sans renforcement 


Parmi les nombreux faits d'élaboration de liaisons nouvelles 
sur la base d’excitants inconditionnels, un groupe de phénomènes 
occupe une place à part et semble contredire le principe de l’avertis- 
sement au sens de la signalisation d'événements importants pour 
la vie de l'organisme, c'est-à-dire de stimuli inconditionnels. 

Nous avons en vue la réaction conditionnée électroencéphalo- 
graphique ou électrocorticale : l'application d'un bruit, qui par lui- 
même ne provoque pas la désynchronisation de l'électroencéphalo- 
gramme de la zone occipitale du cortex, produit cette désynchroni- 
sation si l’on associe plusieurs fois le bruit à un stimulus lumineux, 
le bruit étant pris en qualité d’excitant « indifférent » et la lumière 
en qualité d'excitant « inconditionnel». Cette combinaison « bruit + 
lumière » devient dans une certaine mesure analogue à la succession 
«excitant indifférent — excitant inconditionnel ». Toutefois, tous 
les auteurs sont d'accord pour dire qu'après de nombreuses applica- 
tions de cette combinaison le bruit cesse de provoquer sur l’électro- 
encéphalogramme la réaction conditionnée de désynchronisation 
(Jasper, Gruikshank, 1937). 
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Comment comprendre le phénomène décrit plus haut de « réac- 
tion électroencéphalographique conditionnée » ? J'ai déjà eu l’oc- 
casion de l'expliquer du point de vue neurophysiologique et biolo- 
gique (P. Anokhine, 1958). Si l'on part d'une compréhension pro- 
fonde de toute l'évolution du monde animal, l'avènement des for- 
mes supérieures du système nerveux central doit être conçu comme 
le développement, dans le substrat nerveux, de possibilités d’'« en- 
chaînements chimiques » les plus fins et les plus rapides des modifica- 
tions correspondant aux phénomènes extérieurs qui agissent succes- 
sivement sur l’organisme. C'est dans ce sens que s’est produite l’é- 
volution chimique du système nerveux central. Il n’est donc pas 
étonnant que la propriété la plus caractéristique de la substance 
nerveuse soit la fixation de ses modifications successives. C'est la 
propriété constitutionnelle de la substance nerveuse elle-même. 
Toutefois, un tel genre de connexions ne se maintiennent que si 
elles se terminent par un facteur important pour la vie de l'animal. 
Dans le cas de la combinaison « bruit+lumière » ce facteur manque, 
à part l'adaptation de l'œil à la lumière, aussi cette liaison, qui 
n’est que l'expression des propriétés caractéristiques de la substan- 
ce nerveuse, disparaît par la suite. 

Pourtant, cette liaison peut être entretenue indéfiniment si on 
lui communique la valeur d'un signal, c'est-à-dire si on la rend im- 
portante pour l'organisme donné. Les expériences de notre collabo- 
ratrice Karazina nous ont convaincus de la justesse de ces raisonne- 
ments. 

De même que d’autres auteurs Karazina a associé systématique- 
ment le bruit à la lumière. Cependant, dans ses expériences la « lu- 
mière » était représentée par différents flashes en forme de cercle, 
carré, triangle. Toutes ces figures étaient également éclairées. Com- 
me dans les expériences d’autres auteurs, le bruit se mit bientôt à 
produire la désynchronisation de l'électroencéphalogramme propre 
à l'excitant lumineux à venir. Mais si l’on répète plusieurs fois cette 
combinaison, la « désynchronisation conditionnée » en réponse à la 
lumière finit par disparaître (fig. 5). 

Ces résultats coïncident avec ceux des auteurs précédents, mais 
par la suite nous avons modifié les conditions de l'expérience. Nous 
avons placé sur la table devant le sujet plusieurs objets, copies fi- 
dèles des figures géométriques éclairées dans la combinaison « bruit + 
+lumière ». C’étaient des boutons permettant de brancher le signal 
adéquat. D'après l’instruction, le sujet devait appuyer sur le bou- 
ton qui s’allumait dans l'association « bruit+lumière ». Par là 
même la combinaison neutre « bruit+ lumière » acquérait la signi- 
fication d’un signal et à chaque fois, lors de l'apparition d'une fi- 
gure quelconque dans cette combinaison, il survenait une réaction 
exploratoire précédant la solution juste qui était d'appuyer sur le 
bouton adéquat. Dans ces expériences la réaction de désynchronisa- 
tion de l’électroencéphalogramme en réponse au bruit ne disparais- 
sait plus (fig. 6). On pouvait effectuer un millier d'expériences, 
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et la désynchronisation de l’électroencéphalogramme en réponse 
au bruit précédant le flash restait nette (S. Karazina, 1958). 

Toute la série des expériences décrites ci-dessus mène à une mé- 
me conclusion : le facteur de renforcement est une condition tout à 
fait indispensable à une réunion stable des actions successives du 
monde extérieur sur l’organisme. Celles-ci peuvent constituer des 
séquences plus ou moins longues, mais elles doivent précéder l’é- 
vénement important pour la vie. 

Ainsi, l’élaboration d'un réflexe conditionné par la méthode clas- 
sique est la simulation des rapports naturels du monde extérieur où 
les séquences d'événements se déroulant de façon réitérée deviennent 
inévitablement les signaux d'un facteur essentiel futur de la vie. 
Toutes les autres propriétés physiologiques des relations entre un 
excitant indifférent et un inconditionnel (des interactions d’induc- 
tion, par exemple) sont assujetties à la loi universelle de la signali- 
sation. C’est pourquoi si la liaison temporaire ne s'élabore pas, la 
cause en est non pas des relations d’induction défavorables consti- 
tuées, mais le fait qu'a été enfreint le principe essentiel de la si- 
gnalisation en tant que conséquence inévitable du développement 
continu des phénomènes du monde extérieur. 

Ainsi, nous nous trouvons en face du problème majeur de toute 
la physiologie de l'activité nerveuse supérieure : qu'apporte l'ex- 
citant inconditionnel dans une liaison temporaire nouvelle ? Pour- 
quoi est-ce lui, excitant vital, qui « cimente » les actions du monde 
extérieur le précédant immédiatement ou plus ou moins éloignées ? 
Et est-ce que la représentation de sa grande force est suffisante pour 
comprendre le sens profond de ses propriétés stabilisant la liaison 
temporaire ? 

Il est naturel que ces questions touchent à l'essence même de la 
formation du réflexe conditionné ; c'est pourquoi nous y reviendrons 
après avoir examiné en détail les bases neurophysiologiques de la 
commutation de la liaison temporaire. Essayons pour l'instant de 
comprendre les propriétés afférentes de l'excitant inconditionnel, 
les influx afférents centripètes qui surviennent au moment de l’ex- 
citation inconditionnée et qui sont la source de sa faculté de ren- 
forcer la liaison conditionnée. 


Structure afférente de l'excitation 
inconditionnée 


L'étude pratique des réflexes conditionnés ne pose ordinaire- 
ment pas la question : qu'est-ce que l'excitation inconditionnée 
par sa teneur en influx afférents ? Quand il dit « excitant incondi- 
tionnel », le chercheur suppose le plus souvent quelque chose de dé- 
terminé, d’homogène et de qualitativement indivisible. Or, à l’heu- 
re actuelle, quand les mécanismes neurophysiologiques du réflexe 
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conditionné sont compris à travers le sort de l'excitation incondi- 
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tionnée dans le système nerveux central, cette question devient de 
plus en plus brûlante. 

Etant donné que les notions essentielles sur le réflexe conditionné 
sont issues du concept de renforcement alimentaire, le mieux est 
d'analyser la structure afférente de l'excitation inconditionnée 
alimentaire. Cette analyse est d'autant plus nécessaire qu'elle est 
universellement reconnue comme un facteur renforçateur, c'est-à- 
dire terminant une séquence de phénomènes. Quels sont les traits 
de l’excitation inconditionnée qui possèdent un pouvoir si décisif 
dans le processus de formation de la liaison temporaire ? 

On conçoit que seules les formations afférentes excitées par le 
produit alimentaire puissent fournir les constituants d’une influen- 
ce aussi décisive de l'excitation inconditionnée. Comme l'ont mon- 
tré des recherches systématiques, les formations sensorielles de la 
langue participant principalement à la codification de l'excitant 
inconditionnel sont représentées par différents types de récepteurs 
(Zotterman, 1961 ; Pfaffman, 1961). Leurs propriétés ont été étu- 
diées par de fines méthodes électroencéphalographiques comprenant 
les décharges de différents éléments récepteurs et nerveux dans la 
voie récepteur — bulbe — thalamus (Zotterman, 1961; Pfaffman, 
1960 ; Landgren, 1960, 1961). 

Il n'est pas nécessaire de considérer tous les résultats de ces re- 
cherches ; nous nous bornerons à ceux qui permettent de nous rap- 
procher du problème intéressant au moment donné — la structure 
afférente du réflexe inconditionné. 

Signalons d'abord que tous les auteurs sont unanimes sur quel- 
ques points importants. Premièrement, on a établi un assez large 
spectre de sensibilités chimiques qui englobent toutes les actions 
chimiques du monde extérieur sur la langue. 

Deuxièmement, il existe des récepteurs avec différents éventails 
de sensibilité chimique. Il y en a qui répondent par des décharges 
nerveuses à plusieurs agents chimiques (NaCl, sucre, etc.), et d'au- 
tres qui réagissent seulement à des agents chimiques déterminés, 
par exemple, à NaCl, et plus la concentration de l’excitant est for- 
te, plus il y a de décharges (fig. 7). 

Une autre thèse importante découle des expériences de Pfaffman 
(1960). Il a comparé les effets électrophysiologiques par excitation 
des récepteurs chimiques de la langue à différentes étapes de propa- 
gation des influx vers le système nerveux central : n. lingual — bul- 
be — thalamus. 

Le résultat de cette comparaison s'est avéré, dans une certaine 
mesure, inattendu, voire paradoxal. On a trouvé que, par exemple, 
la configuration générale des impulsations provenant de l'excitation 
des récepteurs linguaux par des substances chimiques et leur caracté- 
ristique quantitative restent constantes indépendamment de l’éta- 
pe de propagation considérée. Ce fait souligne qu'un canal spécifi- 
que de propagation des influx afférents ne suffit pas pour expliquer 
le résultat final, c’est-à-dire la perception gustative et les différen- 
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ciations de saveurs. Cette conclusion est particulièrement probable 
si l’on tient compte des recherches complexes de Pfaffman, Erickson, 
Frommer, Halpern (1961). Ces auteurs ont donné l'appréciation in- 
tégrale des impulsations nerveuses dans la corde du tympan et le 
bulbe qui croissent en réponse à une intensification graduelle de 
l'excitation du chimiorécepteur par élévation de la concentration 
de chlorure de sodium. | 
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Fig. 7. Croissance de l'impulsation dans la corde du tympan (1) et dans le 
bulbe (2) en rapport avec l'augmentation de la concentration de chlorure de 
sodium. Les deux courbes sont en corrélation avec une troisième — la courbe 
de « préférence » de la solution saline (3). On voit qu'en un point déterminé 
de croissance de la concentration de chlorure de sodium la « préférence » de la 
solution saline prend fin alors que l'impulsation continue à augmenter pro- 
gressivement. En ordonnées — les impulsions en unités conventionnelles: en 
abscisses — le logarithme de la concentration de chlorure de sodium. 


Ils ont constaté une ressemblance frappante entre la croissance 
de l'effet global, tant pour la corde du tympan que pour le bulbe. 
Les deux courbes montent presque parallèlement. Les auteurs ont 
confronté cette croissance de l'effet électrique produit par différen- 
tes substances chimiques avec la courbe de préférence de la solution 
de chlorure de sodium pour les rats qui était représentée à l'échelle 
de concentrations de chloruïe de sodium comme effet électrique glo- 
bal (fig. 7). 

On voit sur cette figure que malgré la croissance continue de l'ef- 
fet électrique global en corrélation avec l’augmentation de la con- 
centration de substance chimique, la courbe de préférence de la so- 
lution de chlorure de sodium tombe brusquement pour une élévation 
continue de la concentration de solution (Pfaffman, Erickson, From- 
mer, Halpern, 1961). Cette corrélation intéressante montre que l’ef- 
fet comporiemental final ne coïncide pas avec l'effet électrophysio- 
logique observé dans diverses voies de propagation des impulsations 
nerveuses, On peut penser (il y a des raisons pour cela) que la synthè- 
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se finale de toutes les actions afférentes se produit avec une partici- 
pation beaucoup plus large de toutes les formations nerveuses et 
particulièrement sous-corticales et que seulement après se précise 
telle ou telle forme d'acte comportemental. Cette question sera exa- 
minée plus en détail plus loin dans le chapitre sur la synthèse affé- 
rente (chap. VI). 

Il découle de ces données que si fines que soient les recherches sur 
les impulsations nerveuses, leur étude dans la voie ascendante seule 
ne peut permettre de comprendre l'effet définitif de l'excitation 
donnée, inconditionnée par exemple. 

Une confirmation directe en est donnée par les expériences de 
Landgren (1961) avec confrontation des décharges cellulaires dans 
le thalamus et le cortex en réponse à une excitation thermique de 
la langue. On a constaté qu'il n'y a pas de différences essentielles 
entre les décharges d'éléments isolés dans le thalamus et dans l'é- 
corce. Si l’on compare ces données à celles de Pfaffman (1961), mon- 
trant qu'on ne peut non plus relever de différences dans la voie cor- 
de du tympan — bulbe — thalamus, le tableau sera tout à fait clair 
et nous ne pouvons espérer révéler dans ces voies isolées les traits spé- 
cifiques de l'excitation alimentaire inconditionnée comme facteur par- 
ticulier fixant de nouvelles connexions nerveuses. 

Nul doute que ce n’est pas dans ces voies dites « spécifiques » 
que l'excitant inconditionnel acquiert ses propriétés les plus carac- 
téristiques. Il semble que l'excitation produite par le stimulus in- 
conditionnel, en tant que flux intégral d’impulsations, atteint la 
formation réticulée pour s’y répartir suivant les principales for- 
mations sous-corticales, particulièrement dans la région de l’hypo- 
thalamus. C'est ce qu'attestent les expériences de Chouléikina te- 
nant compte de l'électroencéphalogramme lors des réactions alimen- 
taires chez les chats nouveau-nés (K. Chouléikina, 1961). Le noyau 
spécifique du thalamus (voie afférente spécifique à partir de la lan- 
gue d'après Landgren) a manifesté une activité électrique lente 
identique dans des situations biologiques différentes (faim, satiété, 
états transitoires). Au contraire la formation réticulée du mésencé- 
phale (voie non spécifique à partir de la langue d’après Landgren) 
et l'hypothalamus médian ont donné pour les états énoncés une ex- 
pression électroencéphalographique différente : l’électroencéphalo- 
gramme de la faim diffère fortement de celui de la satiété. 

Ainsi, la tonalité de telle ou telle forme d’excitation alimentai- 
re inconditionnée est déterminée non par des structures spécifiques 
(dans le cas présent thalamiques), mais par le système formation 
réticulée+hypothalamus. Toutes les qualités biologiques du com- 
portement adaptatif sont apparemment constituées par ces derniè- 
res formations. Celles-ci sont le siège des formations nerveuses à 
l'origine des flux d'’excitations ascendantes vers le cortex et particu- 
lièrement vers ses lobes frontaux dans la faim (K. Soudakov, 1963). 

La quasi-totalité des données expérimentales portent, nous l'a- 
vons vu, sur la caractéristique de récepteurs isolés inclus dans l’ex- 
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citation inconditionnée, sur les rapports entre ces récepteurs et les 
divers points de la voie spécifique de conduction des excitations 
vers le cortex ; dans certains cas seulement elles apprécient égale- 
ment l'effet comportemental des excitations alimentaires. 

La plupart des expériences montrent avec évidence que pour un 
comportement nutritif adaptatif valable de l'animal la présence de 
récepteurs linguaux est absolument nécessaire (Richter, 1942). 
Cependant, par eux-mêmes ces récepteurs ne sont pas décisifs dans 
la formation du système central des excitations. Ils ne font que 
jouer le rôle de triggers sélectifs originaux qui choisissent le stimu- 
lus extérieur approprié, alors que la forme de comportement défini- 
tive dépend de la situation dans l'organisme même dans le sens 
de la présence ou de l’absence de substances adéquates. La forme 
définitive de l'acte comportemental ou de la motivation alimentai- 
re est en rapport avec ce milieu intérieur de l’organisme ou, d’une 
façon plus imagée, avec son « besoin » au moment donné (Richter, 
Wilkins, 1940). 

Nous reviendrons à toutes ces expériences quand nous apprécie- 
rons la motivation comme un des facteurs du comportement. Ce qui 
importe pour l'instant, c’est que tous les ouvrages mentionnés n’a- 
bordent pas la question qui nous intéresse le plus, à savoir quelles 
qualités de l’excitant alimentaire en tant qu'excitant inocondition- 
nel jouent lorsque la nourriture agit sur les récepteurs de la langue, 
sous quel aspect et en quels points du système nerveux central par- 
viennent les excitations de ces stimuli et en quoi consiste leur syn- 
thèse définitive ? 

En d’autres termes, ce qui nous intéresse, c'est la base neurophy- 
siologique de l'action renforçatrice de l’excitant inconditionnel. Si- 
gnalons à ce propos une propriété majeure du renforcement incondi- 
tionnel. On oublie ordinairement une circonstance essentielle: 
dans les expériences avec réflexes conditionnés la nourriture agit 
seulement comme facteur sensoriel, et son utilisation réelle dans 
le métabolisme est séparée du moment de sa prise par un intervalle 
important. Nous sommes en face d’un phénomène surprenant : par 
ses seules qualités sensorielles la nourriture peut devenir un facteur 
ren forçateur. 

Il en découle l'importance de l'étude du mécanisme et de la com- 
position des excitations afférentes, provenant de la prise de nourri- 
ture, ainsi que de leur sort dans le système nerveux central. Une 
chose est hors de doute : Ze moment de la prise d'une certaine nourri- 
ture et son utilisation au bout de plusieurs heures dans le métabo- 
lisme sont reliés par une chaîne ininterrompue de processus, d’ex- 
citations et de modifications sur toute la longueur du tube digestif. 
Nous sommes donc ici une fois de plus devant la question de l'ac- 
tion successive des facteurs extérieurs sur l'organisme. 

En effet, dans les conditions naturelles, on n’observe jamais de 
situation telle que la nourriture commence son action sur l’organis- 
me à partir des récepteurs linguaux. Le mécanisme de la nutrition 
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est tel qu’immanquablement l'être vivant soit voit la nourriture, 
soit la perçoit par les récepteurs tactiles de ses extrémités ou en res- 
sent l'odeur, etc. Cette chaîne d'actions successives ininterrompues 
ne s'arrête pas là. Dans les conditions de nutrition naturelles il 
n’y a encore jamais eu de cas où les aliments agiraient sur les récep- 
teurs de l’œsophage plus tôt que sur ceux de la langue, ou sur les 
récepteurs de l'estomac plus tôt que sur ceux de l’œsophage, etc. 

Ainsi, l'excitation des récepteurs de la langue par une chaîne 
ininterrompue de processus afférents est rattachée à l'étape finale — 
au métabolisme tissulaire qui clôt cette chaîne de transformations 
successives, 

Du point de vue des considérations théoriques exposées au cha- 
pitre premier on peut dire que chaque terme d'une telle séquence 
d'événements peut devenir le signal du suivant, étant donné qu'une 
telle séquence se réitère immanquablement chez l'animal donné et 
chez l’homme durant toute leur vie. L'exemple le meilleur et le 
plus démonstratif d'interactions signalisatrices dans les limites 
d’une longue suite de processus est la sécrétion du « suc gastrique 
d'amorcement » lors de la mastication (Pavlov, 1947). 

Malheureusement tout ce domaine d'interactions signalisatrices 

dans le tube digestif, si important du point de vue théorique et pra- 
tique, n'a pas été suffisamment étudié. 
. Quant au problème qui nous préoccupe actuellement, il importe 
de souligner que, du point de vue de l'organisme intégral, le renfor- 
cement réel est bien l’utilisation de l'aliment absorbé dans le mé- 
tabolisme tissulaire, car c’est ici que s'établit son admissibilité ou 
sa non-admissibilité pour le processus vital. 

Pourquoi, dans ce cas, le moment de l'action de l'aliment sur 
les récepteurs linguaux a-t-il un tel pouvoir de renforcement ? Pour- 
quoi devient-il un représentant aussi universel, aussi parfait des 
intérêts tissulaires ? | 

La réponse à cette question ressortit au domaine des lois phylo- 
génétiques du développement de l'organisme et de leurs relations 
avec le monde extérieur. 

En effet, les récepteurs linguaux sont le premier contact de l’or- 
ganisme avec l'aliment, lorsqu'il est encore possible de rejeter dans 
le milieu extérieur ce qui est incomestible et nuisible à l’organisme. 
C'est en. vertu de ces particularités de la cavité buccale, en tant 
qu'étape initiale et attestatrice de tout le processus digestif, qu'elle 
acquiert un rôle si décisif dans les relations nutritives de l'animal 
avec le monde extérieur. Les récepteurs linguaux et la sensation 
subjective de l'aliment concerné qu'ils engendrent dans le cerveau 
sont devenus, au cours de l'évolution, les informateurs adéquats 
des besoins réels du métabolisme tissulaire et de l’admissibilité 
pour l'organisme de tel ou tel aliment. Or, chaque action de l'exci- 
tant alimentaire inconditionnel sur les récepteurs gustatifs doit 
être par la suite renforcée par les processus métaboliques tissulaires 
nécessaires à l'organisme. 
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Ainsi, du point de vue de la suite continue de transformations 
alimentaires, l'excitation inconditionnée peut devenir un excitant 
signal adéquat des transformations tissulaires à venir. Ce processus 
reflète cette loi commune à tous les êtres vivants qui s'est consti- 
tuée au cours de l'évolution sur la base de la succession invariable 
des événements et de leur réitération fréquente (voir ch. I). 

A la lumière des considérations ci-dessus l'étude de la composi- 
tion de l’excitant inconditionnel et de son action centrale acquiert 
une importance particulière. C’est seulement en connaissant les 
fins mécanismes d'action de l'’excitant inconditionnel que nous 
pouvons comprendre son rôle renforçateur dans l’activité réflexe 
conditionnée et sa position vis-à-vis des processus métaboliques pro- 
fonds de l’organisme dans son ensemble. 

Laptev a entrepris dans notre laboratoire une étude systématique 
des récepteurs linguaux du point de vue de la diversité de l'infor- 
mation qu'ils envoient au système nerveux central. En éliminant 
tour à tour différents paramètres de l’excitation nutritive, il a mon- 
tré que trois types au moins de formations réceptrices devaient être 
confrontées du point de vue de leur action sur le système nerveux 
central. Il faut signaler avant tout les récepteurs tactiles. Ils sont 
les premiers à donner des décharges qui sont enregistrées après une 
courte période de latence. Ces décharges ont un voltage élevé, une 
courte durée et elles se propagent rapidement le long des fibres du 
nerf lingual. Etant donné que dans les conditions de notre expérien- 
ce les récepteurs tactiles sont toujours les premiers, pour toute com- 
position chimique de la goutte tombant à la surface de la langue, 
on peut penser qu'ils donnent une information sur le moment du 
contact, la consistance et la forme de l'aliment indépendamment 
de ses propriétés chimiques. 

Les deuxièmes à survenir après une période latente sont les in- 
flux thermiques qui informent le système nerveux central sur la 
température de l'aliment. Ils ont aussi un voltage élevé et une gran- 
de rapidité de propagation (fig. 8). Des influx de propagation lente 
et de faible amplitude viennent en dernier lieu. Leurs décharges 
sont continues sur un long intervalle de temps et, à en juger par 
leur nature, ce sont des influx survenant dans les formations chi- 
mioréceptrices de la langue (I. Laptev, 1949). 

L'étude de l’arrivée successive des impulsations tactiles et 
thermiques dans le système nerveux central ne permet pas de déter- 
miner de sitôt une spécificité quelconque de ces décharges suivant 
la qualité chimique de la substance appliquée sur la langue. Cepen- 
dant, leur fréquence et leur durée se modifient fortement en fonc- 
tion ‘de la concentration de la solution agissante. Si l’on nivelle 
toutes les difficultés de caractère technique en rapport ävec l’appli- 
cation de l’excitant, la dispersion dans le temps des influx tacti- 
les, thermiques et chimiques occupe en général jusqu'à 0,1 seconde 
et dans certaines expériences jusqu'à 0,2 seconde. 

Nos données sur l'arrivée successive des influx sensoriels de 
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différentes modalités dans le système nerveux central ont été con- 
firmées par Landgren (1961) pour le cortex cérébral. Cet auteur in- 
dique qu'entre les influx tactiles et thermiques il y a au moins 
un intervalle de 20 millisecondes. Il est un peu inférieur à l’inter- 
valle obtenu par nous (jusqu'à 40 ms), mais nous mettons cette 
différence sur le compte de la technique différente d'application 
de l'excitation. 

Le point le plus important pour nous dans cette recherche est 
le fait que les influx suscités par des paramètres différents de l'exci- 
tant inconditionnel diffèrent quant à la période de latence et la vi- 
tesse de propagation vers le cerveau. Il est parfaitement évident que 
grâce à ces relations dans le temps ils arrivent au système nerveux 
central l'un à la suite de l’autre. Cette dispersion temporelle des 
influx fait que le système nerveux central reçoit une information 
suivie sur les propriétés essentielles de l'aliment ayant agi sur la 
langue. Des questions ayant trait à la nature même du renforcement 
inconditionnel se posent aussitôt. De quelle façon ces influx diffé- 
rents par le moment de leur avènement et par la vitesse de leur pro- 

* pagation sont-ils intégrés dans le système nerveux central et pour- 
quoi sont-ils perçus comme un excitant alimentaire unique aux 
contours nets ? Quelles relations y a-t-il entre les différents types 
d'influx et peuvent-ils agir les uns sur les autres ? Nous ne pouvons 
dire que peu de chose sur la première question car nous ne pouvons 
pas situer exactement la projection de chacune de ces impulsations. 
L'étude électroencéphalographique nous incite à penser que chaque 
type d’impulsation a sa zone de projection (P. Anokhine, 4940 ; 
I. Laptev, 1949). Pfaffman (1960) a émis la même opinion et Land- 
gren (1961) réserve à tous ces influx différents une zone corticale 
assez limitée. 

Si des études ultérieures plus fines montrent que les influx se 
projettent tout de même en des points différents de l'écorce, nous 
nous trouverons placés dans la nécessité d'expliquer le processus 
remarquable d’une synthèse afférente telle qu'à partir de projec- 
tions isolées et disséminées dans le cortex de divers paramètres d'un 
même excitant inconditionnel se reconstitue l'intégrale physiolo- 
gique de cet excitant sous la forme d'une sensation intégrée de l’ali- 
ment donné. Il est très probable que les influx du paramètre chimi- 
que, qui est décisif pour l'appréciation de la qualité des aliments 
par les animaux, ne se projettent pas directement dans le cortex 
seul mais aussi dans différentes structures du système limbique 
et particulièrement dans l'hypothalamus. 

Nous pouvons répondre plus complètement à la deuxième ques- 
tion : quels sont les interactions et le rôle des différents flux d'im- 
pulsations nerveuses provenant de divers récepteurs de la langue ? 

Il semble hors de doute que les différents paramètres de l’exci- 
tant inconditionnel peuvent s’émanciper dans certaines situations 
particulières et jouer un rôle physiologique autonome. Je peux 
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citer une des expériences effectuées à notre laboratoire quand les 
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récepteurs tactiles ont manifesté nettement leur effet inhibant sur 
l'action sécrétoire centrifuge exercée sur les glandes salivaires, Il 
s'agit d'expériences avec anastomose artificiellé de troncs nerveux 
différents : pneumogastrique — lingual. 

Après la suture du segment central du pneumogastrique avec le 
segment périphérique du lingual, une fois régénérés les nerfs suturés, 
on voit apparaître chez l'animal une salivation incoercible. Elle 
dure 24 h sur 24 et certains chiens perdent après cette opération 9 1 


Fig. 9. Photographie du chien Zone avec une anastomose (pneumogastrique- 

lingual). Le chien a trouvé le moyen d'arrêter la salivation épuisante. Ayant 

pris dans ses dents la chaîne, il pouvait rester des heures entières dans cette 
position. La salivation s'arrêtait. 


de salive par jour. L'analyse de ce phénomène a montré que la 
cause de la salivation est le tonus continuel dans lequel se trouve 
le noyau du pneumogastrique et les excitations provenant de la 
périphérie des récepteurs de la langue. Cependant, l'animal lui- 
même a recherché un moyen de réprimer cette action destructrice. 
Les chiens prenaient dans leur gueule la chaîne par laquelle ils 
étaient attachés au travail et y restaient suspendus pour longtemps, 
la langue sous la chaîne. La salivation cessait (fig. 9). On voit net- 
tement ici l'action inhibante des influx provenant seulement des 
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récepteurs mécaniques sur les influx sécrétoires naissant dans les 
cellules de noyau du pneumogastrique. 

Ce fait que les influx provenant de différents récepteurs Jin- 
guaux arrivent successivement dans le système nerveux central avec 
un intervalle d’environ 0,1 seconde entre les influx tactiles et chi- 
miques montre encore d'autres perspectives d'information complexe 
sur l’excitant inconditionnel. Grâce au décalage dans le temps, on 
voit se créer ici les conditions d’une séquence continuellement réi- 
térée des stimuli : tactile —> thermique —> chimique. Sous certai- 
nes conditions, l'impulsation tactile peut devenir le signal de la 
stimulation à venir des récepteurs linguaur, de même que le bruit 
devient le signal de la lumière. 

La possibilité de relations par signaux de ce genre dans les li- 
mites de différents. paramètres d'un même excitant inconditionnel 
serait, certes, très intéressante à vérifier dans une expériencé spé- 
ciale. Il fallait choisir des conditions telles qu'on puisse vérifier le 
constituant tactile dans deux situations : quand il est indifférent 
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Fig. 10. Appareil pour étudier la réaction d’un nouveau-né au remplacement 
soudain du lait par l'acide ascorbique. 


et quand il est devenu un signal. Le cas convenant le plus pour une 
telle vérification est celui de l'enfant nouveau-né qui n'a pas encore. 
été nourri et chez. lequel, par conséquent, l'impulsation tactile n'a 
pas pu devenir signal, étant donné qu’il n’y avait pas encore eu de 
constituant chimique de l’excitant inconditionnel. On pouvait 
donc mettre en lumière à l'état pur le rôle physiologique de ladite 
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action continue des différentes propriétés de l'excitant incondition- 
ne). 

D'après les conditions de nos observations nous devions substi- 
tuer subitement au lait un liquide quelconque, neutre et inoffensif 
pour le nouveau-né. Une collaboratrice de notre laboratoire Chouléi- 
kina a construit un appareil spécial permettant d'accomplir cette 
substitution et effectué les recherches qui ont donné une réponse 
nette à la question posée plus haut (fig. 10). 

La marche de l'expérience était la suivante. On donnait à un 
nouveau-né, qui n'avait jamais tété, du lait qu'on remplaçait ensui- 
te subitement par une solution à 2% d'acide ascorbique. En même 
temps on enregistrait les mouvements de succion. Dans presque 
tous les cas, l’acide ascorbique provoquait l’inhibition des mouve- 
ments de succion et le recrachement du liquide, souvent accomps- 
gné de la mimique correspondante et de pleurs. Dans les mêmes 
conditions et chez les mêmes nouveau-nés, le lait provoquait une 
réaction de succion positive (K. Chouléikina, 4959, 1960). 

Une question se posa naturellement : à l'aide de quels récepteurs 
l’acide ascorbique a-t-il été perçu comme une substance à rejeter et 
aussi rigoureusement différencié du lait ? 

Les récepteurs tactiles et thermiques étaient placés dans des con- 
ditions identiques, étant donné que les propriétés mécaniques des 
deux liquides étaient presque les mêmes et que la température était 
établie au même niveau. Il est parfaitement évident que le facteur 
différenciateur dans l'expérience donnée pouvait être seulement les 
particularités spécifiques du paramètre chimique des deux liquides 
— lait et acide ascorbique. Je ne vois pas pour l'instant d’autres 
possibilités d'expliquer ce premier rejet d'un liquide non comes- 
tible. 

Les données de Jensen, obtenues elles aussi par observation d’en- 
fants nouveau-nés, confirment ce point de vue. En ajoutant au lait 
du sel en concentrations croissantes cet auteur découvrit que lors- 
que la concentration du sel passait de 0,225 à 0,3%, l'enfant recra- 
chait immédiatement le lait (Jensen, 1932). 

Ainsi, pour revenir à nos observations on peut dire que chez 
l'enfant qui vient de naître et qui n’a pas l'expérience de la succion, 
le seul critère pour distinguer les excitants inconditionnels sont les 
paramètres chimiques de l'excitation. Par conséquent, le nouveau- 
né a un appareil central bien organisé dès l'embryogénèse qui lui 
permet d'apprécier les signalisations afférentes provenant de la 
langue. Voici comment il fonctionne. La non-coïncidence des impul- 
sations chimiques périphériques avec une certaine organisation sy- 
naptique innée au niveau de l’hypothalamus et de la formation ré- 
ticulée donne la préférence non pas au complexe de déglutition des 
appareils effecteurs, mais au complexe contraire, celui du rejet de 
la substance. 

Par la suite, nous avons modifié la méthode. Nous avons pris 
un bébé de 8-10 jours, c'est-à-dire un enfant qui avait déjà une assez 
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riche expérience de la succion, et nous avons substitué au lait qu'il 
connaissait déjà le même acide ascorbique. Nous avons obtenu un 
résultat différent. 

L'enfant ne rejetait plus l'acide ascorbique immédiatement, 
il faisait quelques succions et c’est seulement après avoir longtemps 
tété l'acide qu'il faisait des mouvements de rejet et cessait de téter 
(fig. 11). 

Pourquoi ce changement dans le comportement de l'enfant ? 
Nous l’avons expliqué par le fait que l'expérience de la succion 
pendant les 10 premiers jours d'existence modifia radicalement la 
valeur de chaque paramètre de l’excitant inconditionnel. Les pre- 
miers mouvements de succion aussitôt après la naissance provoquent 
évidemment l’excitation de la langue par toutes les propriétés de 
la substance absorbée — tactiles, thermiques, chimiques. Toutefois, 
comme nous l'avons vu, le paramètre décisif qui détermine Je ca- 
ractère du complexe effecteur (déglutition ou crachement) ne peut 
être que les propriétés chimiques de la substance. 

Il en est autrement quand l'enfant a déjà l'expérience de plu- 
sieurs jours de la succion et de la déglutition du lait. Les paramètres 
de l'excitation dont la période de latence est moindre et la vitesse 
de propagation plus grande (paramètre tactile) et qui sont les pré- 
curseurs obligatoires et constants de l’action chimique assument 
alors le rôle de signal par rapport aux appareils centraux de l'acte 
de succion. C'est pourquoi, selon nous, après dix jours il suffit d’un 
seul contact de l’acide ascorbique avec la langue pour que l'appareil 
de la succion se branche immédiatement. C'est seulement après 
plusieurs de ces mouvements, quand l’action chimique devient assez 
nette, que se produit l'action décisive de la qualité chimique de la 
substance avec formation ultérieure dans les centres d'une réaction 
de rejet adéquate. 

Ainsi, l'expérience de la succion pendant dix jours seulement 
a complètement transformé l'importance des différents paramètres 
de l'excitation inconditionnée, transférant le rôle de signal à l’ex- 
citation tactile qui, pendant 10 jours, précédait naturellement et 
invariablement l’excitant chimique. 

Telle est sans doute la cause de la différence de réactions dont 
nous parlons. Aux premières heures d'existence la réaction reflète 
plus exactement l'attitude adaptative envers la substance rejetée, 
étant donné qu’à ce moment ne sont décisives que les propriétés 
chimiques de la substance qui sont plus immédiatement rattachées 
aux processus métaboliques intimes du corps au niveau des récep- 
teurs et au niveau central. Après 10 jours de succion du lait l'enfant 
est déjà riche d'une expérience solide de fixation de la séquence 
excitant tactile — excitant chimique positif ; c’est pourquoi le 
composant tactile afférent qui a acquis la valeur d’un signal devient 
pour un certain temps l'impulsion à l’apparition de mouvements 
de succion. Le phénomène paradoxal décrit ci-dessus signifie que 
les mouvements de succion peuvent apparaître pour un certain temps 
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même en dépit de l'excitation chimique actuelle. Ceci se produit 
parce que le signal tactile a déjà réussi à créer dans le système ner- 
veux central un état dominant (preference in excitability) pour les 
éléments de la réaction de succion. Tel est le mécanisme de cette 
réaction à première vue paradoxale de l'enfant nouveau-né 10 jours 
après la naissance. 

La vie dans la nature de beaucoup d'animaux offre des exemples 
d'une telle signification différente des paramètres de la réception 
des aliments dans différents cas normaux et pathologiques. 

Apparemment, cette circonstance dépendant de la période de 
latence différente de l'excitation de tels ou tels récepteurs et de la 
différence de vitesse de propagation des stimuli qui s'y produisent 
n'a pas lieu que pour l’excitation nutritive inconditionnée. Il sem- 
ble que l'excitation « douloureuse » inconditionnée se caractérise, 
elle aussi, par une dispersion dans le temps de ses divers consti- 
tuants, Nous savons, en effet, que l’influx douloureux se propage vers 
le système nerveux central beaucoup plus lentement que l'influx 
tactile. Or, pour n'importe quelle forme d’excitation douloureuse, 
surtout mécanique, ce sont avant tout les récepteurs tactiles qui 
sont excités. Tenant compte de la vitesse de propagation de ces der- 
niers influx, on peut affirmer qu’à chaque excitation douloureuse 
le système nerveux central reçoit d’abord les influx tactiles, puis 
les influx douloureux mêmes. Il est vrai que Gasser a montré qu'il 
y a des fibres qui transmettent la douleur assez rapidement, cepen- 
dant, même dans ce cas, les influx tactiles doivent parvenir les pre- 
miers dans le système nerveux. 

Nous pouvons tirer une conclusion générale concernant toutes 
les excitations, Chaque excitation inconditionnée présente, dès sa 
partie réceptrice, une composition intégrale, c'est pourquoi, malgré 
l'homogénéité apparente de l'excitation, le système nerveux central 
reçoit un complexe d'influx successifs de qualité physiologique di- 
verse, 

On voit aisément l'importance biologique d’une impulsation 
continue d’une qualité diverse, Grâce à cette dispersion dans le 
temps chaque flux d'impulsions précédent peut devenir un excitant 
signal pour le suivant si seulement celui-ci représente un aspect 
important de la vie de l'organisme. Les influx tactiles occupent 
sous ce rapport une position avantageuse. Par leur nature, ils doi- 
vent être les signaux universels de toutes les autres qualités de l’ex- 
citant inconditionnel agissant sur les récepteurs linguaux après le 
premier contact. Il n’est donc pas étonnant que les propriétés « tac- 
tiles » de l'aliment donné soient solidement reliées à ses propriétés 
nutritives, c'est-à-dire chimiques, d'après le principe de la signali- 
sation conditionnée. 

Un exemple remarquable d’une signalisation tactile rapide est 
fourni par l'ingestion chez l'axoloti. On sait que pour l’axolotl 
la prise de nourriture se partage en plusieurs stades. Un « aliment 
mobile » sous forme d'un ver de vase (Chironomus plumosus) met en 
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mouvement le liquide et, probablement, fait se propager de cette 
facon des substances chimiques qui sont pour l’axolotl un excitant 
alimentaire. En réponse, d'un mouvement presque imperceptible 
il se dirige vers sa proie mouvante. Arrivé tout près, l’axolotl fait 
un bond en avant d’une rapidité surprenante chez lui, s'empare de 
la proie et l’avale immédiatement. Tout cela a lieu si rapidement 
qu'on a l'impression que l’axolotl n'apprécie pas les qualités de 
la nourriture. En réalité, il n’en est rien. Si l’on agite devant la 
gueule de l'axolotl, en simulant les mouvements de la larve, un mor- 
ceau de gomme de la même forme, l’axolotl s'en rapproche d’une 
facon tout aussi caractéristique et s’en empare aussi rapidement 
que si c'était une vraie proie ; mais au bout d’un intervalle de temps 
presque inappréciable il le rejette avec force. On voit qu'entre la 
prise très rapide de l’aliment et sa déglutition tout aussi rapide 
qui la suit l'axolotl effectue un acte d’une grande importance : 
il apprécie les différences très subtiles entre la perception d'un ali- 
ment réelet celle des objets non comestibles quelconques. Apparemment, 
l’appréciation consiste dans la différenciation de très fines impres- 
sions tactiles. Il est fort possible que dans une fraction de seconde 
le système nerveux central de l’axolotl apprécie les mouvements 
actifs de l’objet saisi. Mais il ne peut s'agir ici que d’excitations 
tactiles, car dans un milieu aqueux les excitations thermiques sont 
hors de cause et les excitations chimiques n'ont pas le temps de se 
produire dans l'intervalle au cours duquel ont lieu tous les mouve- 
ments. 

Il existe encore une preuve que les différentes qualités de l’exci- 
tant inconditionnel — mécaniques, thermiques, chimiques — re- 
présentent bien une intégration sensorielle et non pas une homogé- 
néité d'influx récepteurs. C'est la traumatologie de guerre qui a 
donné cette preuve complémentaire. Dans certains traumas de la 
face, quand l'impact de l'agent blessant est un rameau sensitif 
quelconque du trijumeau, on peut observer des troubles singuliers 
de la sensibilité. Les malades perdent tout à fait le goût. Désireux 
d’avoir au moins une sensation quelconque en prenant leurs repas, 
ils mettent dans leurs plats de grandes quantités de poivre, moutar- 
de, sel, contractent une maladie de l'estomac, mais continuent à ne 
pas éprouver de sensations gustatives. Il est pourtant remarquable 
que les sensations tactiles provenant de la muqueuse linguale sont 
presque entièrement conservées. 

Une telle dissociation n'est pas la conséquence d'une atteinte 
fragmentaire du nerf lingual qui souvent n'est pas touché du tout. 
Un cas de troubles de ce genre que j'ai observé à l'hôpital stomato- 
logique de Tomsk était en rapport avec une blessure superficielle 
de la face. La balle avait traversé la joue, cassé une dent et légère- 
ment blessé le bord gauche de la langue. Elle perdit là sa force de 
pénétration et le blessé put la retirer lui-même. On voit donc qu'à 
côté le nerf lingual ne fut nullement touché. 

Nous ne nous arrêterons pas sur les mécanismes physiologiques 
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centraux d’un tel trouble de la fonction sensorielle (P. Anokhine, 
1942). Il importe de noter ici que le complexe d’impulsions diverses 
engendrées quand la muqueuse linguale est excitée par les aliments 
est une véritable intégration sensorielle d'importance adaptative. 

Pour résumer tout ce que nous avons dit sur la structure affé- 
rente de l’excitant inconditionnel, nous devons noter avant tout 
que déjà les particularités de l'appareil récepteur de la langue sou- 
lignent la complexité exceptionnelle du système de codification de 
tous les fins paramètres de l’agent inconditionnel, des paramètres 
physiques et chimiques. Ainsi, les propriétés. des appareils récep- 
teurs rendent possible, tôt ou tard, sur la base de leur stimulation 
dans un ordre déterminé, l'apparition de rapports à caractère de si- 
gnaux entre les différents paramètres de l’excitant. Le fait que les 
récepteurs tactiles et les influx tactiles viennent en tête n'est pas 
non plus dû au hasard. C'est toujours la réflexion par l'organisme 
du monde extérieur inorganique. ‘ 

En effet, quelle que soit leur action sur l'organisme, les excita- 
tions par contact doivent avant tout, indépendamment de leurs pro- 
priétés chimiques et de leur importance ultérieure pour l'organisme, 
le toucher quelque part. Cette loi absolue des relations entre orga- 
nisme et monde extérieur -a trouvé son reflet dans l’« avertisseur » 
exceptionnellement sensible de chaque action par contact sur l'or- 
ganisme et, bien entendu, particulièrement sur les muqueuses. 

Un autre fait important qui devrait nous intéresser est que l’ex- 
citation nutritive inconditionnée n'est pas un renforcement réel 
dans le sens d'un processus métabolique final de l'organisme, mais 
seulement le plus sûr signal de la satisfaction future des besoins 
tissulaires. 

Dans la dernière partie de ce chapitre nous décrirons cependant 
plus en détail ce rôle remarquable de l'excitant inconditionnel. 
Pour l'instant, nous devons souligner une autre particularité de 
l'excitant inconditionnel en tant qu'excitation afférente intégrale. 
La voie de propagation de l'excitation inconditionnée, qui passe 
par le thalamus dans l'écorce et peut être appelée spécifique, ne dé- 
termine pas par elle-même les propriétés les plus décisives de l’ex- 
citation inconditionnée en tant que facteur renforçateur. Il est de- 
venu absolument nécessaire que l'étude et l'explication de la nature 
de l'excitation inconditionnée comprennent les nombreux canaux 
autiliaires suivant lesquels elle part de la voie spécifique. Ces ca- 
naux auxiliaires des excitations afférentes inconditionnées englo- 
bent la formation réticulée, la vaste zone des ganglions de la ligne 
médiane et, enfin, les formations nerveuses très intégrées de l'hy- 
pothalamus latéral et médian (fig. 12). 

L'intérêt de ces interrelations est que ce sont les canaux « auxi- 
liaires » de propagation de l'excitation inconditionnée qui déter- 
minent la qualité biologique de toute la réaction intégrale de l’or- 
ganisme. 

Ainsi, en fin de compte, se rassemblent dans le cortex, en y ve- 
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nant de tous les canaux de propagation de l'excitation incondition- 
née, de nombreuses excitations de qualité diverse se répartissant 
suivant des organisations synaptiques spécifiques variées. 

La plupart de ces excitations ont un caractère généralisé, d’au- 
tres le sont moins. Enfin, au moyen de la technique microélectro- 
nique (Jung, 1961 ; I. Fadéev, 1963) on a montré que différentes 
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Fig. 12. Relation entre l'excitation spécifique arrivant à l'écorce cérébrale 
par la voie spécifique, c'est-à-dire par le thalamus spécifique (a), et les flux 

‘excitations montant des noyaux sous-corticaux vers l'écorce cérébrale (at, 
&?, a%, at), La synthèse définitive des deux sortes d'excitations est nécessaire 
pour l'appréciation des qualités gustatives de l’excitant inconditionnel donné. 


modalités sensorielles sont rigoureusement localisées dans le cortex, 
alors que d’autres subissent une multiconvergence. 

Tel est l’aspect que présente actuellement ce que Pavlov a ap- 
pelé il y a de nombreuses années « représentation corticale de l’ex- 
citant inconditionnel ». Pourrons-nous, en face d’une telle com- 
plexité, étudier et comprendre les interactions des excitations con- 
ditionnée et inconditionnée au niveau de l'écorce et de la sous- 
écorce ?. Le chapitre VI sera consacré à la réponse à cette question. 


Nature biologique de l’action renforçatrice 


Nous avons indiqué plus haut que pour élaborer une nouvelle 
liaison conditiennée un facteur renforçateur, c’est-à-dire un exci- 
tant inconditionnel, est tout à fait nécessaire. Ce fait à lui seul at- 
teste que le « renforcement » est sous un certain rapport une con- 
dition essentielle pour réunir les éléments nerveux excités simultané- 
ment el consécutivement daris le.cer veau. 
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On sait d'autre part qu'une perturbation de l'ordre de succes- 
sion, C'est-à-dire l'application du facteur renforçateur d’abord et 
ensuite de l’excitant indifférent, ou bien ne permet pas d’établir 
d'association entre l’excitant indifférent et le renforcement ou bien 
elle est tout à fait instable. Cette loi de la formation des réflexes 
conditionnés souligne que l’arrivée dans le cortex des excitations 
indifférentes d'abord, puis des excitations provenant du facteur 
renforçateur est la condition essentielle de toute « commutation » 
d'une liaison conditionnée ayant pour l'animal une valeur adapta- 
tive. Qu'apporte le facteur renforçateur dans les processus céré- 
braux ? Lesquelles de ses propriétés sont décisives dans la formation 
d'une liaison nouvelle et solide entre les éléments excités ? Nous 
discuterons plus en détail le processus de commutation proprement 
dit au chapitre consacré à l'analyse des théories de commutation 
de la liaison conditionnée ; pour l'instant nous nous arrêterons sur 
l'appréciation biologique et physiologique du facteur renforçateur 
même. 

D'un point de vue biologique général, toute sa vie l'organisme 
subit l'action de facteurs d'existence internes et externes se succédant 
avec continuité. Ce qui nous intéresse particulièrement pour l'ins- 
tant, ce sont les séquences de facteurs externes dans leurs rapports 
avec les transformations des états internes de l’organisme. 

En effet, toute tentative d'isoler une action externe quelcon- 
que d’autres actions semblables mènera inévitablement à un échec, 
car il s’avérera que l'action en question est inévitablement précédée 
d'une autre qui suit elle aussi une autre et ainsi de suite. Une ana- 
lyse suffisamment profonde montrera même qu'un acte aussi élé- 
mentaire que l'ouverture d'une porte peut être divisé en centaines 
d'éléments étroitement reliés dans le temps (1). Néanmoins, nous 
isolons de cette chaîne d'actions que subit le système nerveux des 
facteurs cruciaux qui acquièrent chez l’homme et les animaux des 
propriétés adaptatives déterminées. 

Illustrons ceci par l'exemple suivant. Ma présence dans mon 
bureau ou ma présence dans une rue animée sont pour moi, bien en- 
tendu, deux états qualitativement différents conditionnés par un 
ensemble d'actions particulières tant intérieures qu'’extérieures. 
Cependant, si nous voulions examiner le lien entre ces deux états, 
présence dans le bureau et dans la rue, nous constaterions qu'ils 
sont reliés par une chaîne ininterrompue d'actions à commencer 
par l'ouverture de la porte, la descente de l’escalier, le passage par 
la cour, etc., pour finir par la sortie même dans la rue bruyante. 

Mais même ces maillons intermédiaires peuvent être à leur tour 
divisés en milliers d'actions plus petites et plus courtes encore. 
Par exemple, en passant dans la cour, nous recevons successivement 
des dizaines d'excitations de facteurs et d'objets stabilisés dans 
l'espace. On peut conduire cette analyse à des éléments d’excita- 
tions si fragmentaires que nous rencontrerons un recouvrement stu- 
péfiant de ces excitations dans l’espace et dans le temps, créant 
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inévitablement un même recouvrement des actions et des états 
chimiques provoqués par ces facteurs dans le système nerveux cen- 
tral. 

C'est ce qui constitue la propriété du monde extérieur et de 
notre comportement dans ce monde qui nous intéresse pour l’ins- 
tant. Les excitations extérieures parviennent dans notre système 
nerveux central en flot ininterrompu, à des intervalles beaucoup 
plus petits que les paramètres temporels de l'excitation des récep- 
teurs et du système nerveux. Cela permet de comparer le système 
nerveux central, et surtout le cortex, à une sorte de film de long 
métrage dans lequel toutes les images sont organiquement réunies 
à cette seule différence que les images du film ne se recouvrent ja- 
mais tandis que les actions du monde extérieur et les excitations 
qu'elles suscitent se réunissent et se recouvrent dans les processus 
neurochimiques qui en résultent. 

Il existe cependant un critère qui apporte de la diversité dans 
cette monotonie apparente des excitations. Il s’agit de la signifi- 
cation biologique, vitale de l'action extérieure, sa pesée dans la ba- 
lance de la survie de l'organisme donné dans son état donné et dans 
les conditions d'existence données. 

En effet, pour un carnassier, un oiseau qui vole est, par exem- 
ple, un stimulus, cela ne fait pas de doute. Mais le même oiseau entre 
les griffes de ce carnassier et excitant de son sang les récepteurs 
gustatifs de sa langue est aussi un stimulus. Quelle est donc la diffé- 
rence entre ces deux excitations ? 

On voit aisément que la signification biologique de ces excita- 
tions est très différente. L'oiseau dans l'air n’est qu’un facteur vital 
probable, alors que l’oiseau capturé est déjà, de fait, partie consti- 
tuante de l’organisme du carnassier, un facteur de survie absolument 
certain. En effet, comme nous l’avons déjà dit, il est très difficile 
de se représenter que la proie puisse être arrachée à la gueule d'un 
carnassier et, a fortiori, à son estomac. 

C’est pourquoi il est parfaitement naturel que les caractères 
« probables » et « certains » de la nourriture du point de vue de leur 
rapport avec la condition essentielle de la vie — la survie, aient 
une grande importance pour le comportement et l’expriment donc 
de façon différente dans les structures héréditaires du système ner- 
veux central. 

Pour cette seule raison, l'excitation gustative par des aliments 
dans la bouche peut devenir un « facteur renforçateur », car de tous 
les nombreux facteurs probables du monde extérieur («.indifférents » 
selon la terminologie de laboratoire) l'excitation gustative, c’est-à- 
dire inconditionnée, est un signal certain de l'introduction des 
aliments dans l'organisme et, par conséquent, le signal de proces- 
sus métaboliques imminents et de la conservation de la vie. Une 
seule réserve est à faire sur la technique même de l'élaboration des 
réflexes conditionnés et sur son interprétation physiologique ad- 
mise. 
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Pour l’école pavlovienne l'excitation alimentaire des récepteurs 
gustatifs de la langue est un stimulus inconditionnel, c'est-à-diré 
renforçateur. Nous avons vu ce qui distingue biologiquement cette 
excitation des autres : elle est le signal qui garantit la survie, ellé 
apaise la pénible sensation de la faim et conduit l'animal, à tra- 
vers toute une suite de réactions alimentaires positives, à l'état de 
satiété. 

Ces propriétés décisives de l'excitation alimentaire incondition- 
née en font justement le facteur « renforçateur ». Supposons un cas 
fantastique où l’œsophage des mammifères se diviserait en cinq 
canaux différents dont un conduirait la nourriture jusqu’à l’esto- 
mac où elle deviendrait un facteur du métabolisme et les quatre 
autres rejetteraient les aliments au dehors si bien qu'ils ne devien- 
draient pas facteurs métaboliques. En termes mathématiques, la 
probabilité pour tel animal d'utiliser les aliments dans les proces- 
sus métaboliques ne serait que de 1/5. 

Dans de telles conditions, le soul fait de prendre des aliments 
dans la houche pourrait-il être un facteur renforçateur ? Certes non, 
car s’il en était ainsi, l’organisme serait placé dans une grave situa- 
tion du point de vue de la survie : il se sentirait « rassasié » et son 
métabolisme réel serait en état de « faim » sans pouvoir être apaisé 
avec certitude. 

Ce non-sens physiologique nous convainc de ce que la signifi- 
cation renforçatrice de l’excitation nutritive est rattachée à la cer- 
titude pour l'organisme d'inclure les aliments dans le cycle du mé- 
tabolisme. Mais cette certitude apparaît quand les aliments sont 
déjà dans la bouche, première escale de leur passage à travers l'or- 
ganisme. Deux facteurs de l’évolution interviennent ici, nettement 
conjugués : la fiabilité anatomique de la progression de la nourriture 
dans l'organisme et le rôle physiologique de l’excitation nutritive 
dans la cavité buccale, ayant acquis au cours de l’évolution une si- 
gnification renforçatrice. Je ne peux m'empêcher de souligner un 
fait surprenant passé inaperçu. Le renforcement notoire que nous 
avons examiné plus haut n’est pas pratiquement un facteur méta- 
bolique réel capable de soutenir la vie. Il est bien connu que le fac- 
teur métabolique n’entre en scène que quelques heures seulement 
après que les aliments ont été mis dans la bouche, quand, une fois 
digérés, ils s'incorporent au sang et sont assimilés par les tissus. 

Donc, le pouvoir renforçateur de l’arrivée des aliments dans la 
bouche est l'aboutissement, au cours de l'évolution, du fait que 
l'action des aliments en tant qu'excitant gustatif complexe est rat- 
tachée par des liens étroits et sûrs, à travers des excitations successi- 
ves, à l'effet final de leur utilisation dans le métabolisme ; de plus, 
ces liens et l’arrivée successive des excitations dans le système ner- 
veux central s'appuient sur des relations structurales innées. 

Par conséquent, par sa nature biologique, la prise de nourriture 
n'est qu'ur signal certain au maximum du métabolisme qui doit 
la suivre. Toutefois, ce signal est inclus dans une séquence de pro- 
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cessus qui n'ont pas varié depuis des centaines de millions d'années. 
Des expériences portant sur le sectionnement de l’œsophage et l’ex- 
clusion du dernier maillon métabolique de la chaîne des excitations 
renforçatrices nous convainquent de la justesse de ces considéra- 
tions. 

Pour revenir à notre thèse de l’action continue des circonstances 
extérieures sur l’organisme, nous pouvons dire maintenant que cette 
continuité de la chaîne des actions est telle que certaines excitations 
du monde extérieur passent graduellement dans les voies intérieures 
de l’organisme et se terminent par le maintien de la vie ou par sa 
destruction. Ce sont, pour ainsi dire, les nœuds vitaux de la con: 
tinuité naturelle qui déterminent la valeur biologique pour l’orga- 
nisme des facteurs les plus voisins de la séquence et, par conséquent, 
forment l'attitude de l'organisme à leur égard. 

C'est ainsi que se constitue l'attitude sélective de l'organisme 
envers les séquences de facteurs extérieurs. Les plus proches du fac- 
teur renforçateur, c'est-à-dire de l’action des aliments par la cavité 
buccale, sont les plus importants pour lui alors que les facteurs 
éloignés et surtout ceux qui ne figurent pas dans la séquence donnée 
n’ont pas d'importance pour les processus vitaux. Ils ne sont pas 
les signaux conditionnels de la prise imminente de nourriture. 

Il faut signaler encore une fois que ces sollicitations extérieures 
continues se recouvrent par leur action excitatrice et que les proces- 
sus qu'elles déclenchent dans le cerveau et qui interagissent pour 
de courts intervalles de temps ont donc la possibilité d’agir les un 
sur les autres chimiquement et fonctionnellement. 

On peut dire que l'action renforçatrice de l'excitation nutritive 
se propage, à partir des récepteurs linguaux, au monde extérieur par 
l'intermédiaire de la séquence ininterrompue des effets qui la pré- 
cèdent, cette action perdant graduellement en force en conformité 
avec la valeur probable de ces maillons isolés pour les fonctions vi- 
tales de l’organisme. 

Nous n’avons discuté jusqu'à présent que l'importance renfor- 
çatrice des excitations des récepteurs buccaux, œsophagiens et sto- 
macaux par un stimulus alimentaire inconditionnel. Nous avons 
également montré qu’elles ne sont que les signaux (!) de ce proces- 
sus inconditionné final qu'est le métabolisme qui, bien que ne se. 
produisant que beaucoup plus tard, n'en est pas moins rattaché au 
moment de la prise de nourriture par toute une série d'excitations 
continues, perçues par les récepteurs tout «au long du tube 
digestif. 

C'est exprès que je n’ai rien dit d'un facteur important dont on 
tient malheureusement rarement compte, l'apparition d'un état 
émotionnel spécifique qui est désigné par le terme de satiété. 

Que la prise de nourriture est liée à une « sensation gustative » 
se terminant par la « satiété », chacun le sait de sa propre expérience. 
En outre, chacun de nous a observé cet acte. de satiété chez le nou- 
veau-né sous une forme extraordinairement démonstrative. Mais 
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comment se rassasie-t-on ? Quels mécanismes nerveux déterminent 
cet état specifique qui mène finalement au refus de la nourriture ? 

Or, le refus de la nourriture par l’homme ou par l'animal signi- 
fie avant tout qu’elle a perdu pour eux son importance renforçatrice 
dans la série des excitations successives de l’organisme par des fac- 
teurs extérieurs. 

La pratique des laboratoires de Pavlov a montré qu’un chien 
rassasié ne répond ni par la salive, ni par une réaction motrice posi- 
tive aux stimuli alimentaires conditionnels. Ces stimuli ne trouvent 
plus désormais dans le système nerveux central de substrat suffi- 
samment excitable qui puisse les orienter vers les appareils centraux 
du système nutritif et former en réponse une réaction intégrée. 

Il découle nettement de tous ces faits que mettre en évidence 
les mécanismes neurophysiologiques concrets de la satiété signifie 
pouvoir déchiffrer la nature de l’action renforçatrice des stimuli 
inconditionnels, tout au moins de l’excitant alimentaire. 

Il convient de signaler que, dans ce domaine, nous ne disposons 
pas de conception scientifique satisfaisante quelconque capable de 
nous mettre sur la voie physiologique claire du déchiffrement de 
cette activité fondamentale-de l’organisme. 

Il n’est donc pas étonnant que, donnant son appréciation de 
l’état actuel du problème de la faim et de la satiété, Brobeck remar- 
que : « À l’heure actuelle il n’y a pas d'hypothèse quelconque qui 
expliquerait de façon quantitative comment l'organisme réagit à 
la prise de nourriture et d’eau sur la base de son expérience senso- 
rielle » (Brobeck, 1960). 

En rapport avec ce problème nous avons entrepris à notre labo- 
ratoire des recherches qui ont, dans une grande mesure, révélé ce 
mécanisme, dissipé le nuage de mystère qui recouvrait l’état de sa- 
tiété et nous ont permis de formuler une règle physiologique très 
importante qui régit non seulement la prise de nourriture mais aussi 
beaucoup d’autres fonctions vitales reliées à la stimulation humo- 
rale initiale (motivation). 

Avant tout, nous nous sommes tournés vers un phénomène para- 
doxal qui nous a tourmentés longtemps sans que nous puissions 
l'expliquer. Il est bien connu que nous nous rassasions avant de 
quitter la table. Bien plus, nous continuous à manger jusqu’au mo- 
ment où nous commençons à ressentir la sensation de satiété. 

Il en est de même quand on étanche sa soif. On se sent déjà dé- 
saltéré avant de détacher le verre d’eau de ses lèvres. La quantité 
de nourriture absorbée ou d’eau bue correspond, généralement, à 
l'intensité de la faim ou de la soif ressenties. Ces faits sont nette- 
ment paradoxaux par rapport aux représentations théoriques sur 
la base desquelles nous expliquons l'apparition de la sensation de 
faim ou de soif. 

Une idée s’est imposée depuis longtemps selon laquelle la cause 
la plus probable de l'apparition de la sensation de faim est l’appau- 
vrissement du sang en substances nutritives qui en sont peu à peu 
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extraites par le métabolisme tissulaire. Pavlov a parlé carrément 
de « sang affamé ». Et il en est vraiment ainsi, car l'information 
la plus rapide et la plus sûre concernant l'épuisement des réserves 
nutritives du sang serait l'information provenant du sang même. 

Les travaux de plusieurs auteurs (Anand, Dua, Schoenberg, 
1955; Anderson, Jewell, 1957; Brobeck, 1957, 1960) ont montré 
que le point du système nerveux central qui est le plus probablement 
en rapport avec la sensation de faim et la prise de nourriture 
est l’hypothalamus et plus exactement ses noyaux latéral et 
médian. 

Selon ces auteurs, la destruction du noyau latéral de l'hypotha- 
lamus entraîne la perte totale des réactions alimentaires et la ces- 
sation de la prise de nourriture. Après la destruction de cette partie 
de l'hypothalamus, les animaux peuvent mourir de faim à côté 
d'aliments. 

Au contraire, la destruction du noyau médian de l'hypothala- 
mus entraîne une gloutonnerie excessive telle que les animaux 
ne peuvent cesser de manger si on ne leur ôte pas la nourriture 
Gaend- Dua, Schoenberg, 1955 ; Brobeck, 1957 ; Anderson, Jewell, 
1957) 

Les expériences obligent à admettre que le premier noyau forme 
la sensation de faim et le second ôte l'envie de manger et que, par 
conséquent, sa fonction est de former la sensation de satiété. Mais 
comment cela se produit-il ? Jusqu'à présent la physiologie n’a pas 
pu donner de réponse suffisamment claire à cette question. Or, de 
notre point de vue, c'est la clé de l’action renforçatrice exercée par 
la nourriture quand des réflexes conditionnés alimentaires sont en 
train d'être élaborés. 

Une seule chose est claire : ce mécanisme relève des particula- 
rités des rapports entre l’hypothalamus et le cortex. Mais il n'exis- 
te pas d'expériences concrètes qui montreraient les mécanismes 
réels de ces rapports si l’on ne tient pas compte de quelques expé- 
riences très intéressantes sur le comportement motivé. 

Soudakov a effectué, à notre laboratoire, des expériences en 
rapport direct avec ce problème. Une. expérience sur un chat uré- 
thanisé a montré qu'un jeûne de 2 jours avant l'expérience entraîne 
une désynchronisation très nette dans les parties antérieures du cer- 
veau (fig. 143, A). Comme le montre la figure, cette désynchronisa- 
tion est maximale dans les lobes frontaux ; dans les autres parties 
de. l’écorce on constate une activité électrique lente caractéristique 
de l’état d’anesthésie. 

Si l'on confronte avec ce tableau l’état de l'activité électrique 
d’un animal rassasié (fig. 13, B), on voit en toute évidence que c'est 
bien la faim qui:a provoqué cette désynchronisation locale du cor- 
tex des grands hémisphères. L'activité électrique de l’hypothala- 
mus latéral, si on la dérive en même temps que l’activité électrique 
corticale, manifeste également une forte activation (fig. 14). Cette 
expérience autorise à penser que la région hypothalamique est le 
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point de départ de l'activation locale des parties antérieures du cor- 
tex cérébral par la faim (K. Soudakov, 1963). 

Le simple contrôle par coagulation au courant continu du noyau 
latéral de l’hypothalamus a montré que ces considérations étaient 
tout à fait justes. Immédiatement après la coagulation des parties 
de l'hypothalamus qui montraient une désynchronisation quand 
l'animal avait faim, on voyait se rétablir dans les parties frontales 


FD 
ER Rene SR Re ÈS OS ns OR RE ee RO RTS ÈS Re ES en en) 


Ou V 
HMD x | F 
1, 


HMC 


Fig. 14. Coïncidence de l'état activé dans les régions frontales de l’écorce 
cérébrale et les parties médianes de l’hypothalamus. 


HMD — hypothalamus médian droit ; HMG — hypothalamus médian gauche. Les autres 
désignations comme sur la fig. 13. 


l’activité électrique lente correspondant à l’activité de l’animal 
rassasié (fig. 15, À). 

Par la suite, ce procédé a été perfectionné. Il s’est avéré que 
pour mettre fin à l'activation des parties frontales et convertir l'’ac- 
tivité électrique en activité lente un simple blocage anodique des 
centres latéraux de l’hypothalamus est suffisant (fig. 15, B) (K.. Sou- 
dakov, 1963). Nous avons ainsi obtenu la possibilité d'une action 
réversible sur les centres hypothalamiques nutritifs, ce qui, en som- 
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me, correspond aux opérations destructives dans les expériences 
d'Anand et d'Anderson tout en élargissant les possibilités de l'ex- 
périmentation. 

La structure môme du phénomène décrit d'activation par la 
faim a permis de vérifier aisément nos considérations dans des ex- 
périences spéciales un peu inusitées, mais ramenant la solution du 
problème à des conditions naturelles. Nous avons résolu de « nour- 
rir » un chat affamé uréthanisé sans le réveiller. Notrs raisonnement 
était le suivant : si la faim peut provoquer chez le chat une activa- 
tion des régions frontales du cortex sous anesthésie à l’uréthane, 
ceci signifie que l’anesthésique en bloquant le substrat nerveux 
qui entretient l’état vigile ne bloque pas le substrat formant au ni- 
veau cortical l'activation nutritive dirigée de l’hypothalamus vers 
les régions frontales du cortex. 

Ce blocage sélectif d’une seule activation ascendante détermi- 
née qui conserve les autres activations ascendantes n'était pas une 
nouveauté pour nous : nous l’avions vu dans les expériences de notre 
collègue Agafonov. Ces expériences ont montré que l’uréthane en 
doses déterminées peut bloquer l'activation ascendante de la vigi- 
lance tout en laissant passer dans le cortex les actions douloureuses 
activantes, sans réveiller l’animal (V. Agafonov, 1955) (fig. 16). 

Ce sont ces recherches complétées par la suite par les expériences 
de A. Choumiliga, V. Gavlitchek, 1. Makarov et autres qui nous 
ont permis de formuler la conception de la spécificité biologique des 
activations ascendantes (P. Anokhine, 1958). 

C'est pourquoi on pourrait penser que si l’anesthésie à l’uré- 
thane ne bloque pas l’activation nutritive ascendante, c’est-à-dire 
générée dans l’hypothalamus, celui-ci peut percevoir également l’af- 
férentation alimentaire correspondant à la prise de nourriture. 

L'expérience a montré que ces considérations étaient justes : 
l'irrigation de la cavité buccale par une substance nutritive (lait), 
son introduction dans l'estomac et l'injection intraveineuse de glu- 
cose, autrement dit la simulation de l'acte de manger, mirent fin 
à l'activation des lobes frontaux et lui substituèrent une activité 
électrique lente. C’est ainsi que l’on réalisa la satiété seulement 
« afférente », analogue à la nôtre quand nous déjeunons (fig. 17, 
À, B). Soulignons encore une fois ce fait intéressant que cette « sa- 
tiété » fut réalisée entièrement sous anesthésie à l’uréthane. 

Comme l'activation nutritive des lobes frontaux avait un ca- 
ractère nettement spécifique et qu'elle était fonctionnellement liée 
au substrat nerveux qui n'était pas bloqué par l’uréthane, nous 
sommes en droit de conclure que ce substrat, de même que celui 
qui forme la désÿnchronisation par la douleur, diffère radicalement 
par ses propriétés chimiques du substrat sous-cortical qui, par son 
activation ascendante, détermine notre état vigile. 

Cette singularité chimique des appareils hypothalamiques en- 
tretenant l’activation nutritive des parties antérieures du cerveau 
s'est manifestée démonstrativement dans des expériences sur l'ap- 
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préciation relative des états de l'animal causés par la faim et la dou- 
leur (1. Fadéev, 1963). 

Nous avons vu que chez le chat endormi qui a faim, la désyn- 
chronisation n’embrasse que les parties antérieures du cerveau, alors 
que le reste de l’écorce atteste une activité électrique lente habi- 
tuelle. Si on provoque sur ce fond une excitation douloureuse du 
nerf sciatique, la désynchronisation se généralise à toute l'écorce 
des grands hémisphères. Nous pourrions donc dire, en évaluant le 
côté extérieur du phénomène, qu'après une excitation douloureuse 
nous avons une sorte de sommation d'activations spécifiques. 

L'injection de chlorpromazine provoque dans ces conditions une 
dissociation très démonstrative de deux types d’activations, sou- 
lignant ainsi leur singularité chimique. Alors qu’en réponse à l’ex- 
citation douloureuse il n’y a pas, après l'injection de chlorproma- 
zine, d'activation douloureuse, la désynchronisation régionale des 
lobes frontaux sur la base de la faim a lieu comme précédemment 
(fig. 18, À, B). 

Ainsi, les expériences décrites ci-dessus montrent avec évidence 
que l'excitation alimentaire inconditionnée a sa base chimique spé- 
cifique, différente de la base chimique du réflexe de défense incon- 
ditionné. En même temps, cette excitation spécifique, se propa- 
geant en direction ascendante, acquiert une architecture physiolo- 
gique déterminée qui fait appel aux organisations synaptiques cor- 
ticales par le truchement de connexions sélectives avec la sous- 
écorce en rapport avec la qualité biologique des états émotionnels 
innés, ainsi que de l’expérience passée qui élargit cette architecture. 

Par conséquent, la faim est en ce sens un état biologique spéci- 
fique qui, se formant sur la base des lois biologiques décrites, 
acquiert le caractère d'une pulsion pénible vers la suppression de cet 
état (« comportement de recherche de la nourriture »). 

T1 est opportun de poser cette question : est-ce que la faim est 
toujours et à tous les stades de son développement liée au même subs- 
trat ? Est-ce que ce substrat ne varie pas suivant le degré de faim 
ou d’autres facteurs quelconques ? 

Des expériences directes de notre laboratoire sur l'état de faim 
de différentes durées ont révélé une dynamique originale des trans- 
formations. Si, avant l'expérience, les animaux n'avaient pas pris 
de nourriture pendant 2 jours, on observe ordinairement chez eux 
la forme de désynchronisation régionale qui a été décrite plus haut 
sur l'exemple des expériences de Soudakov. Cependant, dans des 
conditions d'expérience absolument identiques (anesthésie à l’uré- 
thane) cette désynchronisation se généralise à tout le cortex si la 
durée de jeûne est portée à 5 jours (A. Panfilov et T. Losséva, 1964). 

L'idée nous est venue que la différence de degré de généralisa- 
tion de l'excitation alimentaire ascendante dans le cortex est rat- 
tachée à une modification du caractère des interactions entre les 
régions sous-Corticales et corticales. 

Les raisons en sont tout à fait évidentes ; elles découlent des 
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observations biologiques. [1 suffit de se représenter un carnassier 
(disons un chat) à différents degrés de jeûne pour comprendre que 
la faim dans ces cas sera différemment satisfaite, avec un degré de 
tension différent, souvent avec agression et lutte. 

Or, ceci signifie que ces derniers états doivent inévitablement 
mobiliser le système sympathico-adrénalinique comme système de 
tension, système d'action. S’il en est bien ainsi, la désynchronisa- 
tion secondaire, celle qui apparaît après 5-6 jours de jeûne, doit 
être d’une autre nature neurophysiologique et neurochimique. 

Pour vérifier nos considérations, nous avons choisi Le test décrit 
plus haut qui nous a révélé une différence neurochimique entre les 
réflexes inconditionnés alimentaire et défensif. 

Voici la marche de nos raisonnements : si, après 6 jours de jeûne, 
la désynchronisation généralisée a une nature adrénergique, elle 
doit être bloquée par la chlorpromazine, alors que forts de nos ex- 
périences antérieures (voir plus haut les expériences de A. Panfi- 
lov et L. Losséva) nous devions attendre que la désynchronisation 
régionale, c'est-à-dire dans les parties antérieures du cerveau, reste 
non bloquée. 

L'expérience a montré que toutes nos considérations étaient 
justes. Appliquée sous anesthésie à l’uréthane la chlorpromazine 
bloque, au stade de la désynchronisation « de jeûne » généralisée, 
cette activation secondaire ascendante généralisée (désynchronisa- 
tion), la convertissant en activité électrique lente, alors que l'acti- 
vation alimentaire spécifique dans les lobes frontaux reste invariable 
(fig. 19). 

Ces résultats ont montré une loi intéressante régissant la for- 
mation des actes comportementaux intégraux. 

Il est tout à fait possible que de nombreuses réactions biologi- 
ques spécifiques commencent à partir de leurs voies spécifiques 
rattachées à des propriétés chimioréceptrices déterminées du subs- 
trat nerveux. Cependant, la croissance d’un état biologiquement 
indésirable met en jeu des appareils essentiellement adrénergiques 
et si universels qu'ils réunissent toutes les influences nuisibles d’ori- 
gine diverse. Une importante condition de cette transformation est 
la croissance d’un facteur quelconque menaçant l'intégrité de l’or- 
ganisme. C'est ce qui a lieu apparemment dans le cas du passage de 
l’état d'appétit à celui de faim. 

Les résultats de ces expériences sont édifiants aussi dans un 
autre sens. Ils montrent qu'une désynchronisation extérieure- 
ment homogène de l’activité électrique corticale peut être La dérivée 
de divers états physiologiques. En outre, si l’on considérait seule- 
ment le côté visible de la généralisation de l'état activé de l'écorce 
dans le cas de l'augmentation de la période de jeûne, on pourrait 
admettre que cette généralisation est d’un caractère intracortical. 
Cette conclusion découle de l’opinion unanimement admise selon 
laquelle le point de départ d'une telle généralisation intracorticale 
pourrait être une activation régionale primaire dans les lobes fron- 
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taux de l'écorce. En tous cas, les idées traditionnelles sur la propa- 
gation de l'excitation dans l'écorce forcent à penser que ce proces- 
sus est horizontal. 

Or, les résultats des expériences décrites incitent à croire que 
cette généralisation est verticale en raison du passage des excita- 
tions du centre nutritif spécifique (hypothalamus) aux appareils 
de l'activation adrénergique (formation réticulée) au niveau des 
appareils sous-corticaux. Les expériences citées mettent en évidence 
une des possibilités de formation de l’activité corticale sur la base 
d'interactions sous-corticales variées. 

Revenons maintenant à la question qui est centrale pour nous, 
celle du rôle de la satiété (dans le cas d'un renforcement alimentaire). 
ou plus généralement de la satisfaction d'un besoin quelconque com- 
me facteur renforçateur lors de l’élaboration d'un réflexe condi- 
tionné. À la lumière de nombreuses expériences du laboratoire de 
Pavlov, nous pouvons affirmer que le pouvoir renforçateur d'un 
excitant inconditionnel alimentaire est d'autant plus élevé que sa 
faculté de rassasier l'animal, c'est-à-dire sa faculté de supprimer 
son besoin initial, est plus grande. 

Quels sont donc les mécanismes physiologiques de la satiété ? 

Le fait que la satiété survient pendant l'acte de manger quand 
les substances nutritives ne sont pas encore arrivées dans le courant 
sanguin nous conduit à une importante conclusion. Vous devons 
admettre que les excitations afférentes produites dans les récepteurs 
de la langue et du tube digestif suffisent pour que la sensation de faim 
qui avait précédé la prise de nourriture soit calmée. Il s'agit d’une 
véritable satiété afférente, que l’on pourrait appeler « satiété pri- 
maire » en contrepartie de la satiété « secondaire » réelle qui sur- 
vient quand les substances nutritives passent du sang dans les tis- 
sus. 
La « satiété afférente » se manifeste d'une façon spectaculaire 
chez l'enfant nouveau-né qui cesse tout d’un coup de téter sa mère, 
laisse tomber le sein et s'endort. Il est clair que la cause d’une telle 
satiété n'est pas l’action directe, par le sang, des substances nutri- 
tives absorbées sur la partie latérale de l'hypothalamus, étant donné 
que le lait maternel est encore dans l'estomac de l'enfant. On a 
affaire ici à l’inhibition globale des cellules de l'hypothalamus la- 
téral par les excitations afférentes accompagnant la prise de nour- 
riture. 

En termes de physiologie, nous devons prendre en considération 
que la somme des actions afférentes causées par la prise de nourri- 
ture sous forme d'une excitation inconditionnée doit nécessairement 
inhiber les éléments nerveux qui sont cause de l'excitation alimen- 
taire de la faim. Un grand nombre d'expériences ont montré que ce 
pacemaker de la faim est le noyau latéral de l'hypothalamus excité 
par le sang affamé. Nous devons admettre une autre règle essentielle : 
les excitations afférentes (buccales, æsophagiennes, stomacales) pro- 
duites par la prise de nourriture correspondent exactement à l’exci- 
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tabilité nutritive initiale et, prises ensemble, elles sont capables 
de freiner l'excitation de l’hypothalamus, si forte soit-elle, étant 
donné que la satiété arrive obligatoirement dans tous les cas de jeûne. 

Nous pouvons donc formuler une thèse physiologique fort im- 

portante : les excitations afférentes nées de la prise de nourriture se 
propagent par des étapes intermédiaires vers le noyau latéral de l'hy- 
pothalamus et, surmontant l'action excitatrice du sang affamé, met- 
tent les cellules de ce noyau en état d’inhibition. La conséquence 
de l’inhibition de ce pacemaker dans l'hypothalamus est la désa- 
grégation immédiate de tout le système fonctionnel nutritif qui 
maintenait à l’état intégré un nombre énorme d'éléments sous- 
corticaux et corticaux déterminant dans l'ensemble la sensation 
de faim. Ce tableau correspond entièrement au résultat de la des- 
truction du noyau latéral de l'hypothalamus dans les expériences 
d’'Anderson, Anand et Brobeck, ainsi qu'aux expériences de Souda- 
kov à notre laboratoire avec polarisation anodique du même noyau 
(fig. 14, 15). 
Pour apprécier de façon adéquate ces relations physiologiques, 
nous devons tenir compte du rôle organisateur marqué du noyau 
latéral de l’hypothalamus dans la formation de l’état intégré de 
tout l'organisme. C'est pourquoi nous voudrions attirer l'attention 
sur la théorie du « comportement motivé » (Stellar, 1954 ; Miller, 
1958, etc.). 

Peut-on mettre en doute que beaucoup d'actes comportementaux 
sont formés pour répondre non pas à un stimulus extérieur quel- 
conque du type « stimulus-réaction », mais à des modifications in- 
ternes et à des excitations croissantes de formations structurales 
déterminées au niveau de la sous-écorce. Nous connaissons beaucoup 
d'états où c’est précisément l’état et non le stimulus extérieur qui 
détermine le comportement de l’animal ou de l'homme. 

La caractéristique comparée de ces deux formes de comportement 
peut être montrée au mieux par l'exemple de la nécessité du stimu- 
lus. De par leur nature même, les actes comportementaux se dérou- 
lant selon le principe « stimulus-réaction » ne peuvent se produire 
que s'il y a un excitant extérieur spécifique. Dans le cas d’un com- 
portement motivé, l'animal est avant tout en prise avec un état 
intérieur formé sous l'influence de facteurs humoraux on nerveux 
qui l’incitent à rechercher un stimulus adéquat à son état. 

Il suffit de se rappeler un carnassier affamé qui erre des heures 
entières en quête d’une proie pour se représenter le côté spécifique 
de ce comportement le distinguant du comportement formé en ré- 
ponse à un stimulus extérieur déterminé, à un excitant conditionnel 
déjà élaboré, par exemple. 

Toutefois, les deux formes de comportement ont la même base — 
le niveau initial de l’excitabilité nutritive générale. Sans cet état 
initial, l'animal vivant dans des conditions naturelles ne répon- 
drait pas à l'application d'un excitant par une réaction positive 
(fig. 20). 
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De même, les deux formes de comportement ont une autre ca- 
ractéristique commune d'importance : elles se terminent par la sa- 
tiété, la satisfaction ne survenant, nous l’avons vu, que sur La base 
de la somme d’excitations afférentes obtenues par la seule prise de 
nourriture. Cette « satiété afférente » montre que, indépendamment 
des différences dans leur architecture physiologique, les actes com- 
portementaux nutritifs ont un mécanisme renforçateur unique à 
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Fig. 20. Schéma de corrélation entre le comportement conditionné (4) et mo- 
tivé (B). 
On voit que ces deux formes de comportement sont déterminées par le facteur initial uni- 
versel, le sang affamé, cependant le comportement motivé (recherche de nourriture) est di- 
rigé d'étape en étape par l’afférentation jusqu’à ce que soit trouvé le facteur renforçateur 
adéquat. Au contraire, le réflexe conditionné obtient immédiatement un renforcement adé- 
quat. 


commencer par l'apparition d’êtats nutritifs positifs pour finir par 
l'élimination de l’état initial pénible résultant de l'excitation de 
l'hypothalamus latéral par le sang affamé (faim — excitation 
pendant l’acte de manger — satiété). 

À la lumière des considérations exposées, les expériences des 
pionniers de l'étude du centre nutritif de l'hypothalamus (Brobeck, 
Anand et autres) acquièrent également un sens déterminé. En effet, 
détruire le noyau latéral de l’hypothalamus, c'est exclure le point 
central où se produit la première génération de décharges nerveuses 
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sous l'influence du sang affamé. De tels influx atteignant une va- 
teur seuil déterminée se propagent dans la norme vers l'écorce, en- 
lraînant sélectivement tous les éléments et organisations corticales 
synaptiques qui ont été rattachés à un moment quelconque à l'acte 
de manger, c'est-à-dire au rassasiement. Cette propagation ascendan- 
te des excitations à partir de l’hypothalamus latéral forme norma- 
lement les actes comportementaux qui, dans le passé, ont conduit 
à la satiété. 

Si nous prenons en considération que tous les phénomènes de 
cette séquence biologique se déroulent dans un même ordre : faim— 
— émotion nutritive— comportement de recherche de la nourritu- 
re— satiété, ainsi que le fait que la satiété possède un facteur ren- 
forçateur, c'est-à-dire associant toute cette suite, on comprend 
bien le comportement motivé du point de vue des idées pavloviennes. 

En effet, la faim tient la première place dans la séquence de phé- 
nomènes successifs mentionnés plus haut. Or, cela signifie qu'en 
présence d'un phénomène renforçateur déterminant aussi important 
qu'est l’état de satiété, c'est-à-dire l'état de libération de la pénible 
sensation de faim, fous les facteurs qui le précèdent doivent inévita- 
blement devenir les signaux conditionnels de cette satiété. Nous arri- 
vons ainsi, semblerait-il, à la conclusion paradoxale que la faim 
est le signal conditionnel de la satiété et qu'elle forme donc le com- 
portement de recherche de la nourriture, de même que la sonnerie, 
par exemple, forme l'action de se rapprocher de la gamelle. 

Dans la vie de telles relations sont des plus ordinaires. Par exem- 
ple, la douleur causée par une écharde au pied provoque toute une 
série d’actes moteurs qui se terminent par l'élimination de la sen- 
sation douloureuse, c’est-à-dire, de nouveau, par un état de satis- 
faction générale. 

Au laboratoire on peut créer aussi une combinaison telle que 
l’excitant douloureux inconditionnel devient le signal d'un exci- 
tant alimentaire inconditionnel (expériences de Eroféeva au labora- 
toire de Pavlov). On peut aussi faire de la prise de nourriture dans 
la gamelle par l'animal expérimental le signal du retrait de cette 
nourriture au bout de quelques secondes et l’on voit alors l'animal 
prendre la nourriture dans la gamelle avec beaucoup d'ingéniosité, 
la poser à terre et s'en bourrer la gueule (expériences de Strej à no- 
tre laboratoire). 

De cette façon, la séquence ordinaire : besoin — recherche — 
satisfaction, est une invention extrêmement ingénieuse de l’évolu- 
tion qui a doté ce cycle d'une nécessité vitale d'états émotionnels 
contradictoires. 

Ceci constitue le sens physiologique réel de la motivation et 
l'action associatrice inverse du dernier maillon du triplet nommé, 
renforçant tous les actes comportementaux favorables de recherche. 
Cet effet renforçateur inverse sur toutes les voies et combinaisons 
de mouvements de recherche antérieures se propage en décroissant 
de façon déterminée de la satiété vers La faim. La plus grande for- 
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ce de connexion s'exerce entre l’état de satiété ou d'émotion nutri- 
tive et les actes afférents, excitants et moteurs, qui en sont les plus 
rapprochés. 

En conformité avec cette règle, le sens renforçateur inverse de 
l'excitation par satiété a tendance à se propager en largeur suivant 
les organisations synaptiques du système nerveux central tout en 
se soumettant à la loi probabiliste de coïncidence d'une séquence 
donnée de processus avec le dernier moment — la satiété (fig. 24). 
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Fig. 21. Schéma de relations entre deux états de l'organisme, faim et satiété, 
l'accent portant sur le rôle renforçateur de la satiété. 


Tous les phénomènes précédents ne s'étant pas terminés par la satiété deviennent inactifs 

(flèches en pointillé À, À!, B, H!, B*). Au contraire, tous les phénomènes se terminant par 

la prise de nourriture et la satiété reçoivent une activation émotionnelle en retour et ascen- 
dante renforçant la liaison conditionnée (flèche en trait plein C, C1, Ci). 


À quel point cette loi est-elle générale et certaine, on peut le 
voir sur l'exemple étudié plus haut : chez un enfant de trois ans l’ex- 
citation par « renforcement salin » dans le besoin pathologique de 
sel s'est rapidement propagée dans le sens de tous les processus an- 
térieurs jusques et y compris la fonction du langage. 

Ainsi, dans ce chapitre, nous avons établi des corrélations dé- 
terminées dans les limites du système fonctionnel de la nutrition. 
Il comprend tout d'abord deux états antipodes — la faim et la sa- 
tiété. L'évolution a rigoureusement limité par ces deux états la 
vie nutritive de l'animal. Toutes les autres parties du système sont 
comme incluses dans l'intervalle donné qui comprend toutes les 
formes de réactions de recherche de la nourriture, se terminant par 
l'élimination des excitations initiales. Telle est l'architecture du 
système fonctionnel nutritif. 

Pourtant il reste encore une question non moins importante. 
Sans y répondre, il est impossible de comprendre ni la nature du 
processus de commutation de liaisons nouvelles ni les mécanismes 
de la réunion de nombreux neurones en une longue chaîne avec con- 
duction facilitée de l'excitation anticipant sur les événements ex- 
térieurs. 
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En effet, pourquoi est-ce l'excitation née dans les appareils 
afférents du rassasiement qui possède un tel pouvoir cimentant en 
retour (!) ? Pourquoi est-ce l’excitation de cette qualité biologique 
qui, remontant jusqu'au cortex, est douée du pouvoir de former 
un «enchaînement chimique » avec les traces des excitations qui 
viennent de s’éteindre ? La réponse à cette question dépasse le cadre 
de ce chapitre et nous l'examinerons au chapitre IV, consacré aux 
théories de la commutation d'une liaison conditionnée. 

Pour conclure nous allons analyser une autre propriété impor- 
tante de la satiété afférente qui est en elle-même une loi universelle 
de la vie des animaux. Je veux parler du fait paradoxal à première 
vue que le flux des excitations afférentes produites par le seul acte 
de manger est capable de réprimer l'extrême excitation de faim qui 
survient parfois au plus haut degré de tension de tout l’organisme. 
Comment comprendre ce phenomène ? D'où provient cette force 
des excitations afférentes nées sur les seuls extérorécepteurs lin- 
guaux ? 

En outre, cette action réprimante peut être dosée (l) suivant le 
degré de la pulsion initiale, c’est-à-dire finalement suivant le de- 
gré d’excitation de tous les éléments corticaux conjugués dont la 
somme détermine l'appétit ou la faim. 

En effet, nous savons fort bien tous que la satiété ou l'étanche- 
ment de la soif peuvent survenir à n'importe quel moment de l’ac- 
te de manger ou de boire. Nous pouvons cesser de boire quand notre 
verre est à moitié plein d’eau, mais nous pouvons aussi prendre 
un autre verre après en avoir bu un. Autrement dit, les excitations 
afférentes accompagnant l’acte de boire sont dosées de la façon la 
plus précise d'après le degré d'’excitation des principaux noyaux 
de l'hypothalamus, mais elles répriment immanquablement (!) ces 
excitations si fortes qu'elles soient. 

Essayons de comprendre les aspects biologique et physiologique 
de ce phénomène. Si la nourriture ou l'eau absorbée modifiait im- 
médiatement (!) la composition du sang, tout le processus ne serait 
qu'un cas ordinaire de diminution de l'intensité du stimulus ini- 
tial, et la satiété deviendrait l'élimination physiologique directe 
de l'excitation initiale. 

Cependant, en réalité les excitations afférentes de l’acte de man- 
ger interviennent comme les remplaçants de la vraie satiété méta- 
bolique et leur pouvoir d’inhibition sur des excitations d’origine 
humorale semble surprenant du point de vue physiologique. 

Du point de vue biologique, ce pouvoir ne peut être expliqué 
que si l’on se dit que cette afférentation est le signal sûr au maxi- 
mum de la satiété, ce qui a été renforcé par l’évolution dans des con- 
nexions morphophysiologiques innées correspondantes. 

À ce propos il importe d'attirer l'attention sur le fait que le mé- 
canisme physiologique concret de cette action inhibante des exci- 
tations afférentes sur les centres excités par voie humorale doit être 
des connexions particulières des axones des cellules du centre de sa- 
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tiété avec les cellules excitées par les facteurs humoraux du sang 
affamé. 

La neurophysiologie contemporaine offre deux explications du 
contact inhibant de ce genre. Ce sont avant tout les particularités 
structurales de connexion entre cellules nerveuses qui ont été décrites 
par Lorente de No comme appareil spécifique de multiplication des 
influx nerveux (Lorente de No, 1933). Si nous imaginons que chaque 
influx du centre de la satiété se transforme en une longue chaîne 
de décharges au moyen des neurones intercalaires, nous pouvons 
fort bien admettre que pour une certaine quantité de ceux-ci la fré- 
quence de ces décharges sur les cellules du centre excité par voie 
humorale peut être tellement élevée que nous pouvons obtenir le 
phénomène de l'inhibition pessimale (pessimum de fréquence) qui 
avait été décrit par N. Vvédenski (1952, édition posthume). 

Si un tel système de neurones intercalaires agissait comme un 
mécanisme constant, nous pourrions expliquer dans une certaine 
mesure le pouvoir qu'a le centre de la satiété d'inhiber directement 
le centre de la faim. 

On pourrait expliquer autrement le phénomène du rassasiement 
en admettant que les terminaisons synaptiques des axones partant 
du centre de la satiété ont toujours une influence hyperpolarisante 
sur les membranes cellulaires du centre de la faim. Alors, toute 
excitation afférente pendant l’acte de manger parvenant au centre 
de la faim mettrait inéluctablement ce dernier en inhibition. Cette 
deuxième hypothèse, de même que la première, d’ailleurs, peut ex- 
pliquer facilement la relation entre la quantité de substance absor- 
bée et l’apparition de la satiété. En effet, la durée de l'acte de man- 
ger en tant que cause d’une excitation durable et massive des ré- 
cepteurs gustatifs peut être équivalente à la quantité de substan- 
ce inhibante libérée par les cellules du centre de la faim. 

Par conséquent, plus les cellules de l’hypothalamus détermi- 
nant la faim sont excitées par voie humorale, plus grande est la 
quantitié de substances inhibantes nécessaires pour réprimer ces 
cellules, donc, plus l'acte de manger doit durer et plus importante 
doit être la quantité d'aliments pris et envoyant des signaux par 
tous les récepteurs de la bouche, de l’œsophage et particulièrement 
de l'estomac. 

Donc, les deux formes d'inhibition pourraient bien expliquer 
la « satiété afférente » et on pourrait établir la probabilité de cha- 
cune par des expériences directes avec injection de substances blo- 
quant les processus d’hyperpolarisation sur les membranes d’élé- 
ments nerveux. Pourtant, autant que je sache, de telles expériences 
n’ont pas encore été entreprises. Ce qui importe pour l'instant, c’est 
d'établir que ces relations entre les deux parties du système nu- 
tritif sont stables, innées, fixées par l’hérédité. 

Cette dernière conclusion nous amène à formuler la loi générale à 
laquelle obéissent les relations physiologiques entre deux substrats 
nerveux formant le besoin de l'organisme et éliminant ce besoin, 
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c'est-à-dire créant l'état de satisfaction. Il va de soi que le pouvoir 
inhibant absolu du dernier substrat est une condition absolument 
obligatoire de survie de l’organisme et de régulation de l'alternance 
rythmique de deux états opposés « besoin — satisfaction ». 

Il est évident qu’une telle inégalité des forces est largement ré- 
pandue dans la dynamique physiologique de l’organisme et qu’elle 
règle la coordination des rapports entre l’homme et les animaux 
d’une part et le monde extérieur de l'autre. Cette loi générale pour- 
rait s’énoncer comme suit : tout état de besoin physiologique, si fort 
soit-il, doit toujours être plus faible que la somme des actions affé- 
rentes qui proviennent des appareils de satisfaction de ce besoin. 

L'analyse physiologique montre que cette loi est valable pour 
de nombreux types de comportement des animaux et de l’homme. 
On peut affirmer que tout comportement motivé lui est assujetti. 
Au cas contraire, tous les résultats de l’activité adaptative, la re- 
cherche de nourriture, par exemple, perdraient leur pouvoir de ren- 
forcement et la possibilité de former de longues chaînes d’associa- 
tions conduisant à l'élimination de ce besoin serait par là même 
exclue. 

Si l'on considère de ce point de vue certains processus d’autoré- 
gulation de l'organisme, ils s'avèrent construits sur cette même 
loi, fidèlement fixée dans les rapports nerveux innés. La régulation 
du niveau de la tension artérielle, par exemple, nous offre toujours 
un état équilibré résultat des tendances vasopressives et de la mo- 
bilisation automatique des appareils dépresseurs, c’est-à-dire de 
la quantité d'excitations afférentes. Il est clair que l’état normal 
de l’organisme, son bien-être pour ainsi dire, n’est atteint que si 
la somme des impulsations dépressives possibles émanant de la pa- 
roi aortique et de la région sinu-carotidienne est constamment su- 
périeure à la plus grande somme possible des actions vasopressives 
sur le centre vasoconstructeur. C’est seulement pour de telles re- 
lations innées que l’être normal s'avère potentiellement capable 
d’abaisser toute élévation subite de la tension artérielle et rentrer 
dans son état optimal. Au contraire, dans les cas pathologiques où 
pour une raison quelconque les tendances vasopressives de l'orga- 
nisme sont prédominantes, il est de règle de constater une issue tra- 
gique, la maladie hypertensive, l’infarctus du myocarde ou une apo- 
plexie cérébrale. Les fins mécanismes physiologiques de ces relations 
ont été étudiés en détail à notre laboratoire pendant de nombreuses 
années. Ces données ont été généralisées et publiées à plusieurs re- 
prises par moi et mes disciples, aussi je renvoie le lecteur à ces pu- 
blications (P. Anokhine, A. Choumilina, 1947 ; Alvarez-Bouya, 
1948 ; P. Anokhine, 1960 ; P. Anokhine et A. Choumilina, 1962). 

Il importe de souligner pour l'instant que fout en créant les con- 
ditions d'actions renforçatrices l'inégalité physiologique mentionnée 
ci-dessus entre le besoin et sa satisfaction maintient de plus, durant 
toute la vie de l'être, le niveau optimal de ses constances physiologi- 
ques. 
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Pour finir, exprimons cette généralisation sous une forme sym- 
bolique. Si nous représentons l'écart maximal possible d'une cons- 
tante physiologique quelconque par le symbole EM et l’afférenta- 
tion maximale capable de réprimer les influences perturbatrices 
susmentionnées par AM, la formule universelle qui détermine la 
satiété, l’étanchement de la soif, l’abaissement de la tension arté- 
rielle, etc., pourra s'écrire : AMSEM. Cette inégalité pourrait être 
à juste titre appelée « règle d'or » de la vie normale. 

Les états pathologiques de l'organisme surviennent toujours 
dès que cette inégalité bienfaisante a tendance à se transformer 
en égalité ou, ce qui est particulièrement dangereux, à s'inverser. 

Sur le plan biologique et physiologique général le pouvoir ren- 
forçateur des excitants inconditionnels qui conduit toujours à un 
état satisfait optimal de l'organisme, reste entier parce que l'iné- 
galité héréditairement déterminée entre les facteurs précités se 
maintient constante durant toute la vie de l'être. 

De plus fines relations synaptiques, qui sont possibles sur les 
cellules nerveuses et correspondent à l'action renforçatrice de l’ex- 
citant inconditionnel, seront étudiées spécialement au chapitre V. 


CHAPITRE III 


LA SYSTÉMOGÉ NÈSE EN TANT QUE LOI DU DÉVELOPPEMENT 
PRÉPARANT L'ACTIVITÉ INNÉE 


L'essence du problème du réflexe conditionné est qu'il n’est pas 
une formation structurale et fonctionnelle isolée, autonome. Son 
principe individuel est seulement un stimulus réflexe conditionnel. 
Cependant les étapes ultérieures de sa formation incluent toutes les 
structures constituantes du réflexe inné ou inconditionné. Ceci ne 
signifie certainement pas que le réflexe conditionné répète complè- 
tement l’inconditionné. Au contraire, le réflexe conditionné qui se 
manifeste par la sécrétion de salive, par exemple, a en même temps 
une structure fonctionnelle tout à fait différente de celle du réflexe 
inconditionné (V. Chidlovski, 1963, 1964). 

En effet, le maillon afférent du réflexe inconditionné porte plus 
que la seule « excitation » en rapport avec la progression des ali- 
ments dans la partie supérieure du tube digestif. L’excitation des 
récepteurs du tube digestif par les aliments a une propriété spéci- 
fique qui n’est propre ni à l’excitant conditionnel ni au réflexe 
conditionné. La somme de ces excitations est capable de réprimer 
entièrement l'excitation initiale de la faim, induite par le sang affa- 
mé, et d'amener l'organisme à l’état de satiété. 

Si longtemps que nous excitions l'animal ou l'homme par un 
stimulus conditionnel, ceux-ci n'en seront pas rassasiés pour autant. 
Par conséquent, quand nous disons que le réflexe conditionné se ré- 
sout dans les voies appartenant au réflexe inconditionné, nous en- 
tendons par là que l'’excitant conditionnel n'est jamais capable 
de fournir l'effet le plus radical du réflexe inconditionné, la satiété. 

Dans ce contexte la question de savoir ce qui est « inné » et ce 
qui est « acquis » dans le réflexe conditionné parfait d'un être adul- 
te n'est pas si simple qu'il paraît. Une autre question se pose par 
ailleurs : comment et quand le stimulus complémentaire « s’incor- 
pore »-t-il à la base innée du réflexe inconditionné ? 

Ces questions restent presque toujours sans réponse parce que 
nous n’avons pas posé une autre question plus décisive : comment 
se constitue l’activité innée avant la naissance ? Qu'est-ce qu'elle 
représente au moment de la naissance et quels mécanismes déter- 
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minent alors ses résultats adaptatifs ? Toutes ces questions nous 
obligent inéluctablement à tourner nos regards vers les processus 
embryogénétiques précoces qui rendent possible le fonctionnement 
de systèmes d'une importance vitale au moment de la rencontre 
du nouveau-né avec le monde extérieur. Nous ne devons pas oublier 
que l’activité innée possède la propriété encore peu expliquée neu- 
rophysiologiquement de se rattacher toute excitation qui la précède. 

La loi de la formation du réflexe conditionné reste immuable 
pour tous les cas (P. Anokhine, 1927 ; F. Mayorov, 1928 ; R. Wright, 
1928). Quelle est la fine base neurophysiologique de cette loi ? 

Il est de plus en plus clair ces dernières années que l'étude de 
l’ontogénèse de l’activité nerveuse ouvre devant nous de larges pos- 
sibilités de comprendre les mécanismes du système nerveux qui ne 
peuvent pas être analysés avec suffisamment d’exactitude dans 
l'organisme adulte. D'autre part, l'étude des mécanismes nerveux 
dans l’ontogénèse pré et postnatale permet de comprendre les prin- 
cipes essentiels de l’évolution de l'activité adaptative des animaux 
par rapport au monde extérieur, les mécanismes de formation et 
de transmission de ces facultés adaptatives des parents à la descen- 
dance. 

C'est ici que se trouve la clé du problème du comportement inné. 

11 découle de ce qui vient d’être dit que l'étude de la période 
ontogénétique dans l'évolution des réflexes inconditionnés doit 
inévitablement comporter celle des principes généraux de l'évolu- 
tion de l’activité adaptative et la mise en évidence des mécanismes 
concrets de ces principes pour l'espèce animale en question, dans 
les conditions d'existence données et pour l'adaptation fonctionnel- 
le concrète. Nous devons partir du fait que l’activité adaptative 
vitale de l'animal doit être dans une certaine mesure prête au moment 
de la naissance, car seule sa validité fonctionnelle peut assurer au 
nouveau-né la survie sur la base de la sélection naturelle. [1 est en 
même temps bien connu que chaque animal au moment de sa naïis- 
sance doit être « mature » non pas d'une façon générale, mais d'une 
façon sélective et être prêt aux particularités de l'écologie caracté- 
ristique de l'espèce donnée. 

Autrement dit, le petit de l’écureuil doit être capable, dès le 
moment de sa naissance, d’un assortiment d’actes adaptatifs corres- 
pondants, le singe nouveau-né a des propriétés adaptatives dans 
une autre combinaison, et les oiselets doivent être adaptés à de tout 
autres conditions d'existence. Bien plus, chaque oiseau doit possé- 
der à son éclosion un jeu de réactions innées qui sont caractéristi- 
ques de son espèce. 

À peine éclos, le poussin, par exemple, se met vaillamment à 
picorer les grains épars sur le sol. Par contre, les oiselets de freux 
reçoivent longtemps encore la becquée de leurs parents, mais ils 
présentent déjà un système parfaitement prêt d'ouverture du bec 
en réponse à des stimuli précis. On sait que chez les différentes es- 
pèces animales le souci de la survie du nouveau-né est différemment 
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partagé entre les parents et le nouveau-né lui-même. Alors que cer- 
tains êtres dépendent pour beaucoup de leurs parents (homme), 
chez d’autres espèces (autruche, cobaye, cheval, etc.) ce souci est 
déjà presque complètement reporté sur le nouveau-né par le pro- 
cessus d’embryogénèse. Toujours est-il que si singulières que soient 
les activités adaptatives de l'espèce animale donnée déterminées 
par la sélection naturelle, elles doivent être prêtes au moment de 
la naissance. Il en découle une conclusion essentielle qui, depuis 
plus de trente ans, a dirigé dans une grande mesure nos recherches 
sur l’'embryogénèse de l'activité nerveuse. 

Si les formes de l'activité adaptative diffèrent, si dans chaque 
cas particulier l'animal nouveau-né doit être adapté à la situation 
écologique caractéristique de son espèce, les mécanismes du dévelop- 
pement embryogénétique de l'activité nerveuse dans chaque cas donné 
doivent être originaux, individuels et spécifiques pour chaque espèce 
animale. 

Des tentatives de formuler de tels principes ont eu lieu plus 
d’une fois. La plus importante et la plus connue est la théorie de 
Coghill qui suppose que la forme première d'activité est l'activité 
de toute la musculature du corps exprimée par le terme de « mass 
action ». D’après Coghill, c'est cette forme totale qui règle tout le 
développement des formes différenciées de réactions adaptatives. 
Ces différenciations plus poussées se produisent à l'intérieur d'un 
complexe total existant par un processus d'’« individualisation ». 

La théorie de Coghill a trouvé beaucoup d'adeptes, tant parmi 
les physiologistes que parmi les pédiatres (Irwin, 1938 ; Barcroît, 
1938 ; Barcroît et Barron, 1939). Elle a cependant soulevé des objec- 
tions qui reposaient sur les faits contradictoires obtenus, par exem- 
ple, lors de l'étude de l'évolution des réactions motrices de l'enfant 
nouveau-né. De nouveaux faits ont tout d’abord contredit le prin- 
cipe du développement proximo-distal découlant inévitablement de 
la théorie de la « primauté du complexe total » de Coghill. Il im- 
porte de noter que la théorie de Coghill s'était constituée à partir 
d'observations sur une seule espèce animale (amblystome). Nos 
recherches sur l’activité nerveuse dans l’embryogénèse ont intéressé 
des animaux de différentes espèces (poissons, amblystomes, oiseaux, 
mammifères et embryons humains vivants) et ont montré que la 
conception de Coghill est erronée et que la cause en est l'étude por- 
tant sur un seul objet, l’'amblystome. 

Tenant compte de notre prémisse selon laquelle il y a autant 
d’embryogénèses que d'espèces animales, nous devons naturellement 
arriver à la conclusion que la loi générale du développement embryo- 
génétique ne peut être formulée qu'en faisant abstraction de cette 
énorme diversité d'embryogénèses individuelles et qu’en dégageant 
ce qu'elles offrent de commun, ce qui peut être une loi pour toutes 
les espèces animales. Ce sont ces considérations qui nous ont dirigés 
lors de l’élaboration de la conception de la systémogénèse qui de- 
vait compenser l'insuffisance de l'« organogénèse », de la « mor- 
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phogénèse », de la « réflexogénèse » et, enfin, de la « primauté du 
complexe total » comme principes de l'évolution. 

Je n'ai pas la possibilité d'exposer ici, même succinctement, 
toutes les expériences publiées par moi et mes collaborateurs au 
cours des trente dernières années. Je me permettrai seulement de 
formuler nos thèses de départ et de mentionner certains résultats 
qui, dans l'ensemble, mettent en évidence les lois du développe- 
ment ontogénétique des fonctions tant avant la naissance qu’immé- 
diatement après, quand commencent à se former des liaisons réflexes 
conditionnées. 


Théorie du système fonctionnel 


Nos travaux sur l'embryogénèse de l’activité nerveuse reposent 
sur la théorie physiologique générale du système fonctionnel, éla- 
borée à la suite de nos recherches sur les adaptations compensatrices 
des fonctions perturbées (P. Anokhine, 1935). Au chapitre VI nous 
examinerons cette théorie relativement à la formation d'actes com- 
portementaux intégraux. Pour l'instant, je n’en ferai qu'un bref 
exposé dans la mesure où cela est nécessaire pour la compréhension 
de la systémogénèse en tant que loi générale du dévelopement des 
fonctions innées dans l'ontogénèse. 

Comme l'ont montré nos recherches, toute compensation de fonc- 
tions perturbées, c'est-à-dire le rétablissement de l’effet final utile, 
ne peut avoir lieu que par la mobilisation d’un nombre important 
de composants physiologiques qui, bien que souvent disposés dans 
différentes parties du système nerveux central et de la périphérie 
active, sont toujours fonctionnellement reliés en vue d'obtenir un 
effet adaptatif final, nécessaire au moment donné. Cette large fa- 
mille fonctionnelle de structures et de processus différemment lo- 
calisés a été appelée par nous « système fonctionnel ». 

Nous distinguons plusieurs types de systèmes fonctionnels à 
différents degrés de variabilité, c'est-à-dire possédant des possibi- 
lités variées de modifier leur base structurale et d'utiliser avec 
souplesse telles ou telles parties du système nerveux central. Le sys- 
tème fonctionnel de la respiration, par exemple, constitué pour 
une bonne part d'interactions innées stables est très peu souple en 
ce qui concerne le choix des constituants centraux et périphériques 
qui participent à son activité. 

Au contraire, le système fonctionnel qui assure le déplacement 
du corps dans l’espace peut avoir des composants centraux et péri- 
phériques (muscles) d'une extrême diversité. En effet, nous pouvons 
nous approcher d'un même point par des moyens différents : en 
sautant, en marchant, à quatre pattes et enfin jambes par-dessus 
tête comme le faisaient, par exemple, les rats dans les expériences 
de Lashley pour atteindre les mangeoires (Lashley, 1930). 

Une des conditions importantes de l’intégralité du système fonc- 
tionnel en tant que formation intégrative de l’organisme incluant 
des parties centrales et périphériques est selon nous la présence d’une 
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afférentation en retour sur l'effet adaptatif final. Ceci nous a per- 
mis de considérer le système fonctionnel comme une formation phy- 
siologique fermée avec retour d’information continue sur le résultat 
de l’action adaptative donnée (P. Anokhine, 1935). En fait, cette 
théorie préfigurait les traits essentiels du circuit cybernétique fermé 
avec rétroaction (feedback). 

Nous étions intéressés alors par les principaux mécanismes de 
l'activité intégrative du système nerveux, c'est pourquoi nous 
avons utilisé le principe du système fonctionnel comme unité d’adap- 
tations autorégulatrices dans les activités variées de l'organisme. 

Nous avons formulé les principaux caractères du système fonc- 
tionnel en tant que formation intégrative : 

1. Généralement, le système fonctionnel est une formation cen- 
trale et périphérique à la fois et devient donc un appareil d'autorégu- 
lation concret. Il maintient son unité sur la base de la circulation 
cyclique de la périphérie vers les centres et des centres vers la péri- 
phérie, bien qu'il ne soit pas un « cycle » proprement dit. 

2. L'existence de tout système fonctionnel est obligatoirement 
rattachée à l’obtention d'un effet adaptatif précis quelconque. C'est 
cet effet final qui détermine la répartition des excitations et des 
activités dans le système fonctionnel dans son ensemble. 

3. Un autre critère absolu du système fonctionnel est la présence 
d'appareils récepteurs appréciant les résultats de son activité. Ces 
appareils peuvent être innés tels que les chimiorécepteurs dans le 
système respiratoire ou les osmorécepteurs dans le vaste système 
fonctionnel réglant le niveau de la pression osmotique du sang. 
Dans d’autres cas, cela peut être de vastes formations afférentes 
du système nerveux central percevant la signalisation afférente de 
la périphérie sur les résultats de l'action. 

De telles associations centrales qui remplissent le rôle de récep- 
teurs des résultats de l’action (accepteur de l'action) sont créées 
ex tempore, dynamiquement, au cours de la formation du système 
fonctionnel adaptant l'organisme à la situation subitement créée. 
Le trait caractéristique de cet appareil afférent est qu'il se consti- 
tue avant l'obtention des résultats de l’action. 

4. Chaque effet adaptatif du système fonctionnel, c'est-à-dire 
les résultats de l’action, forme un flux d'’afférentations en retour, re- 
présentant dans leurs moindres détails les caractères (paramètres) 
essentiels des résultats obtenus. Au cas où lors du choix du résul- 
tat le plus efficace cette afférentation en retour renforce la dernière 
action la plus efficace, elle devient l’« afférentation sanction » 
(P. Anokhine, 1935). 

5. Au sens comportemental, le système fonctionnel a des appa- 
reils supplémentaires très ramifiés qui seront examinés à leur place 
(v. chap. VD. 

6. Les systèmes fonctionnels à la base de l’activité adaptative 
des animaux nouveau-nés vis-à-vis des facteurs écologiques typiques 
de leur espèce possèdent tous les traits mentionnés plus haut et pré- 
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sentent au moment de leur naissance une architecture parfaite. Il 
en découle que l'association des parties du système fonctionnel ( prin- 
cipe de la consolidation) doit être functionnellement valable à un 
certain moment du développement an fœtus. 

Compte tenu de toutes les propriétés énumérées du système 
fonctionnel et sachant qu'elles se forment entièrement au moment 
de la naissance, nous devions inévitablement nous poser la ques- 
tion : au moyen ‘de quels mécanismes et sur la base de quels. processus 
les constituants nombreux et de complexité différente du système fone- 
tionnel, fréquemment éloignés les uns des autres, peuvent-ils s’asso- 
cier avec succès juste au moment de la naissance ? 

Les parties suivantes de ce chapitre seront consacrées à l'étude 
et à la description des mécanismes embryogénétiques concrets. 


L'hétérogénéité de la croissance, le système fonctionnel 
et la systémogénè:e 


L'exposé précédent montre clairement que le facteur indiscu- 
table qui assure la survie du nouveau-né est la validité des systè- 
mes fonctionnels importants pour la vie. Chacun d’eux doit obli- 
gatoirement inclure les maillons suivants parfaitement constitués : 
a) des appareils récepteurs spécifiques captant les actions des fac- 
teurs écologiques ; b) des appareils conducteurs apportant l'informa- 
tion périphérique au système nerveux central ; c) des relations in- 
terneuroniques (synaptiques) centrales déterminant le secteur cri- 
tique d'intégration d'un acte valable ; d) un ensemble d'appareils 
périphériques actifs avec leurs terminaisons nerveuses (synapses 
des organes), permettant d'obtenir un effet actif du système ; e) 
un ensemble d'appareils afférents assurant l'afférentation en retour 
qui renseigne sur le degré de réussite de l'action adaptative vitale 
du nouveau-né, autrement dit, l'information sur tous les paramètres 
du résultat obtenu. 

La particularité biologique de l'émbryogénèse est que le moin- 
dre défaut de formation du système fonctionnel au niveau de l'un 
de ses nombreux maillons diversement localisés retentit immédia- 
tement sur l'effet utile final, c'est-à-dire l'adaptation, et met en 
œuvre la loi de la sélection naturelle qui élimine l'individu défec- 
tueux donné. 

Un outil puissant de l'évolution grâce auquel des relations 
harmonieuses s'établissent entre les composants multiples et de 
complexité différente du système fonctionnel de l’animal nouveau- 
né est l'hétérogénéité des ébauches embryonnaires et des cadences 
de développement des formations structurales de l'embryon. L'’hé- 
térogénéité est une loi spéciale consistant dans l'irrégularité du dé- 
roulement de l'information héréditaire. Grâce à cette particularité, 
consolidée par l’hérédité, de la maturation l'exigence essentielle 
de survie du nouveau-né se trouve assurée : Le rapport harmonieux 
entre la structure et la fonction de l'organisme nouveau-né .et l’ac- 
tion exercée subitement sur lui par les facteurs écologiques. 
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Ainsi, l'hétérogénéité dans le développement des structures du 
fœtus est un des puissants moyens qui réalisent la loi unique du dé- 
veloppement ectogénétique comme le comprenaient le grand natu- 
raliste Sévertsev et son école (L. Matvéev, 1929 ; S. Emélianov, 
1963 ; Kriijanovski, Bogolioubski, V. Bounak et autres). Elle assu- 
re la tâche fondamentale de l'évolution : pourvoir le nouveau-né 
de systèmes fonctionnels valables et d'une importance vitale. 


Cette croissance sélective et hétérogène des structures du fœtus 
n'est pas rattachée à la maturation de l'organe comme un tout, du 
cerveau, par exemple, étant donné qu'elle peut concerner seule- 
ment quelques-uns de ses éléments cellulaires et de ses structures 
conductrices participant cependant à de vastes associations fonction- 
nelles à la fois centrales et périphériques à l’extérieur de l'organe 
donné. Il en découle que la notion d’« organogénèse » qui occupe 
encore la place essentielle dans les théories de la morphologie évo- 
lutive ne peut nous expliquer le caractère systémique des processus 
morphogénétiques du développement embryonnaire. Elle ne peut 
englober non plus toute la diversité des connexions sélectives qui 
se forment entre organes et tissus au cours de la constitution du sys- 
tème fonctionnel comme un tout. 

Tout ceci nous a poussés à formuler dès 1937 la notion de systé- 
mogénèse qui englobe et décrit au mieux les lois mentionnées plus 
haut de la maturation embryonnaire des fonctions (P. Anokhine, 
1937, 1947, 1948, 1949, 1954, 1955, 1956, 1958). 


Donc, la systémogénèse est un développement sélectif et accélé- 
ré, dans l’embryogénèse, de formations structurales de qualité et 
de localisation variées qui, consolidées en un tout, constituent un 
système fonctionnel valable assurant la survie du nouveau-né. Cette 
réunion sélective de structures diverses de l’organisme en un systè- 
me fonctionnel n'est possible, à son tour, que sur la base de l’hété- 
rogénéité des ébauches embryonnaires, des cadences de développe- 
ment et des moments de consolidation de ces structures au cours 
de tout le développement embryonnaire. 


Une des lois essentielles de la vie de l'organisme est le dévelop- 
pement continuel, le branchement graduel et la succession de ses 
systèmes fonctionnels qui assurent son adaptation adéquate aux 
différentes étapes de la vie postnatale. C’est pourquoi nous divi- 
sons les processus hétérogènes du développement structural en deux 
catégories : a) hétérogénéité intrasystémique ; b) hétérogénéité in- 
tersystémique. 

La première est l’ébauche à des moments différents et les caden- 
ces différentes de maturation des divers fragments d'un même 
système fonctionnel. Cette hétérogénéité est principalement déter- 
minée par un degré divers de complexité de la structure de ces frag- 
ments. 


La deuxième forme d’hétérogénéité est relative à l'ébauche et 
aux cadences de développement de formations structurales qui se- 
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ront nécessaires à l'organisme aux différentes périodes de sa vie 
postnatale. 

Certes, les deux formes se recouvrent et interagissent, cependant, 
la classification ci-dessus assure une juste perspective dans l'étude 
des lois de la croissance hétérogène des différentes structures de l’or-. 
ganisme. 

En tant que loi générale du développement, la systémogénèse 
se manifeste avec une clarté particulière dans l’embryogénèse, étant 
donné que ce court laps de temps donne lieu à une maturation hété- 
rogène condensée de nombreuses fonctions d'importance vitale de 
l'organisme. Conséquence d’un long développement phylogénétique 
et de la consolidation par l’hérédité des formes d'adaptation les pius 
progressives, la systémogénèse nous permet en même temps de com- 
prendre les lois de la transformation des organes et structures de 
l'organisme durant toute l’évolution. C’est ce qui explique la coïn- 
cidence d'intérêts des chercheurs biologistes, morphologistes et 
physiologistes s'inspirant de la conception mentionnée. 


Prémisses chimiques de la maturation 
des systèmes fonctionnels du cerveau 


En tant que formation physiologique architecturale, le système 
fonctionnel considéré comme un tout inclut, nous l’avons vu, d’in- 
nombrables constituants se distinguant par la complexité de la cons- 
truction, l'appartenance tissulaire et la spécificité chimique. C’est 
cette diversité et l’importance quantitative différente des compo- 
sants du système fonctionnel qui constituent la base de sa matura- 
tion irrégulière à diverses périodes de l’embryogénèse. L'existence 
de composants de complexité différente et en même temps leur mise 
en œuvre simultanée au moment de la naissance sous la forme d’un 
système fonctionnel consolidé et valable représentent le facteur dé- 
cisif qui a conduit, au cours de l’évolution, à l’ébauche sélective 
et à La croissance accélérée de telles ou telles structures. Ces parti- 
cularités des ébauches et des cadences de croissance ont déterminé 
l'hétérogénéité intra et intersystémique. 

Toutefois, comme le montrent des expériences directes, l’hété- 
rogénéité structurale, qui prépare la formation des systèmes fonc- 
tionnels de l’organisme, n’est pas en fait le commencement du dé- 
veloppement hétérogène des composants d'un tel système. Ce der- 
nier est généralement précédé de l'accélération et de la constitution 
biochimiques de diverses formations préstructurées. On démontre 
ce fait avec une netteté particulière sur l’exemple de maturation 
des formations synaptiques ayant des propriétés physiologiques 
bien connues. 

Dans des cas particuliers nous pouvons noter ici une dissocia- 
tion démonstrative dans le temps des particularités de la conduction 
synaptique et de la sensibilité synaptique qui sont déjà chez l’adul- 
te ses propriétés intrinsèques. Les expériences sur les animaux adul- 
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tes nous font penser, par exemple, que la conduction de l'excitation 
à travers la synapse neuromusculaire d’un muscle strié et la sensi- 
bilité de cette synapse au curare sont inséparables. 

Cependant, nos expériences directes aux stades précoces de l'on- 
togénèse montrent qu'il existe un stade de maturation de la synapse 
neuromusculaire où l'excitation traverse facilement celle-ci et où 
l'animal accomplit aisément des actes locomoteurs, sans être pour 
autant arrivé à pleine maturité. Le curare n'exerce pas, par exem- 
ple, son action paralysante à cette phase de l'ontogénèse, c’est 
pourquoi l’axolotl nage librement à ce stade (32° jour d'après Har- 
rison) dans une solution de curare à 1% en effectuant des mouve- 
ments en forme de S. 5 jours plus tard seulement, le même axolotl 
est immédiatement et complètement paralysé par la même solu- 
tion de curare (T. Alexéeva, 1941). 

Cette loi est encore plus démonstrative dans le cas des tranquilli- 
sants agissant sur le système nerveux central. Ainsi, dans l'ontogé- 
nèse postnatale du lapin on constate un stade de maturation des re- 
lations cortico-sous-corticales où l'excitation du nerf sciatique trou- 
ve toutes prêtes les conditions synaptiques de la formation d'une 
désynchronisation de l'activité électrique corticale par la douleur. 
C'est environ au 10°-11° jour d'existence postnatale. Cependant 
l'injection de chlorpromazine qui bloque d'ordinaire chez l'adulte 
l’activation de l'écorce cérébrale par la douleur n’a pas cet effet 
en l'occurrence : après l'injection la douleur provoque, comme 
précédemment, une désynchronisation de l'activité électrique cor- 
ticale. Mais au bout de 5-6 jours, à la même dose, l'injection de chlor- 
promazine bloque entièrement l'activation du cortex par la dou- 
leur (F. Ata-Mouradova, 1960) (fig. 22). 

Les exemples précédents montrent qu'au cours de l’ontogénèse 
il se produit au niveau moléculaire une maturation hétérogène des 
groupes chimiques qui doivent assurer l'action de divers produits 
pharmaceutiques bloquants. 

Un fait retient l'attention : la forme naturelle de conduction 
des excitations mûrit dans tous les cas avant les complexes chimi- 
ques du protoplasme synaptique capables de réagir à des substances 
pharmacologiques étrangères. Cette singulière dissociation molécu- 
laire atteste une fois de plus que, lorsque se développent les proprié- 
tés conductrices des formations synaptiques, l’'hétérogénéité des 
structures est précédée d'une hétérogénéité encore plus fine dans 
la création des groupements moléculaires. 


Quelques exemples de maturation hétérogène 
des composants de divers systèmes fonctionnels 


Nous avons étudié en détail à notre laboratoire la maturation 
des différents systèmes permettant les principales fonctions vitales 
des nouveau-nés. Par la méthode des corrélations morphophysiolo- 
giques nous avons étudié les systèmes fonctionnels assurant la suc- 
cion, la respiration, la fonction de la suspension, la prise de nourri- 
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ture chez les oiseaux, le lien entre la nage et la marche chez l’axo- 
lotl, etc. Nous avons utilisé des animaux nouveau-nés de toutes es- 
pèces jusqu'aux fœtus humains vivants inclusivement. Les recher- 
ches ont révélé dans tous les cas une maturation hétérogène de diffé- 
rentes structures nerveuses. L'apparition et la maturation des struc- 
tures qui dans l’ensemble doivent constituer au moment de la nais- 
sance un système fonctionnel remplissant une mission d’une impor- 
tance vitale, sont sélectives et accélérées. Toutes ces structures parti- 
culières entrent en contact synaptique les unes avec les autres et 


Fig. 23. Schéma du nerf facial et de ses connexions neuromusculaires avec les 
muscles de la face. 


forment finalement un système fonctionnel bien net capable d’assu- 
rer à l’animal un minimum d'effet adaptatif utile, nécessaire dans 
la situation écologique caractéristique de l'espèce donnée. 

Ainsi, la maturation hétérogène des structures au cours de l’em- 
bryogénèse est cet outil puissant qui « ajuste » les composants d’une 
complexité différente du système de l’évolution en vue de leur en- 
trée simultanée en fonction à l'échelle d'un système fonctionnel 
harmonieusement consolidé. 

Grâce à cette loi, les relations centrales entre les cellules des 
noyaux du trijumeau et du facial, qui sont les plus fines et les plus 
importantes dans les limites du système fonctionnel de succion, 
sont ébauchées dès Le stade du tube neural ouvert (F. Tilney, 1938 ; 
T, Bélova, 1965). 

Toutefois, cette hétérogénéité du développement ne se limite 
pas à l’ébauche de noyaux entiers des nerfs craniens. Si l’on pénè- 
tre ce processus plus profondément, on découvre une diversité pres- 
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que illimitée de stades de maturation des différents éléments de 
ces nerfs. Cependant, toute cette diversité est assujettie à.une exi- 
genco universelle de l'évolution — former des systèmes fonctionnels 
vitaux de façon qu'ils soient prêts au moment de la naissance et assu- 


rer ainsi la survie du nouveau-né. 


Fig. 24. Microphotogramme. Groupements cellulaires du noyau du nerf facial 
à différents stades de différenciation. 
Groupements dorsal (A) ef ventro-latéral (B). 


Le nerf facial, par exemple, considéré du point de vue anatomi- 
que, représente une formation bien distincte ; cependant, à un cer- 
tain stade de l’embryogénèse il présente une irrégularité extrême 
de maturation de différentes fibres constitutives (fig. 23). Les fi- 
bres se dirigeant vers le muscle de la succion qui assure le facteur 
le plus important de cet acte — le vide — s'avèrent déjà myélini- 
sées et en connexion synaptique avec les fibres de ce muscle. En mé- 
me temps, aucun autre muscle de la face et particulièrement les 
muscles frontaux n'ont de fibres ni de formations synaptiques aussi 
bien formées (I. Weinstein, 1949). 

Si maintenant nous considérons le noyau bulbaire du nerf facial, 
nous verrons qu'ici également des groupements cellulaires différents 
mûrissent et se différencient avec une rapidité différente. Alors 
que les parties du noyau du facial qui sont en rapport avec le systè- 
me fonctionnel de succion sont déjà entièrement différenciées, ce 
processus commence à peine pour ses autres parties d’où partent 
les rameaux frontaux (fig. 24). 
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Nous voyons donc que dans les limites d'un même nérî et de son 
centre, il se produit une maturation accélérée bien évidente des frag- 
ments entrant dans le système fonctionnel vital de succion. Nul 
doute qu’une différenciation analogue n'ait lieu dans toutes les 
autres parties de ce système, en particulier dans son intégration 


Fig. 25. Maintien d’un nouveau-né en suspension. 


centrale avec maturation sélective et accélérée de ses composants, 
surtout des formations synaptiques. 

Il en est de même dans le cas de la maturation de la réaction de 
suspension que l’on découvre dès le V® mois de développement em- 
bryonnaire et qui est étroitement reliée à la formation du réflexe 
dit de préhension (fig. 25). La base morphologique de ce système 
fonctionnel a été étudiée en détail à notre laboratoire par Chouleï- 
kina (1953). Cette dernière a montré que de tous les nerfs de la main 
et du bras ce sont les nerfs assurant la contraction des fléchisseurs 


+ 


des doigts qui parviennent les premiers à maturation. Au stade où 
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4/2-12 sernoines 19-215emaines 


Fig. 26. Développement hétérogène du 
contrôle descendant des motoneurones 
médullaires. 


A — schéma de l'élargissement du contrôle 
descendant vers les segments spinaux. C’est 
d’abord le contrôle du 3° segment qui se 
forme, puis, en dépit de la lol du développe- 
ment proximo-distal, celui du 8° segment 
et, enfin, celui du 5°. B—les relitions 
au niveau du 8° segment ; I — faisceau 
primaire ; £#— racine antérieure ; 3 —fals- 
ceau longitudinal antérieur ; 4 — fibres com- 
misaurales. 


le nerf des fléchisseurs est déjà différencié, les autres nerfs, l’inter- 
osseux par exemple, ne le sont pas. 

Nous avons étudié en détail sous leurs aspects fonctionnel et 
morphologique les différents fragments du système fonctionnel des- 
tiné à maintenir le corps en suspension. Les cellules des cornes anté- 
rieures du huitième segment de la moelle cerv'cale qui innervent, 
par exemple, la flexion des doigts se trouvent déjà entièrement diffé- 
renciées au VI® mois de gestation, et celles du cinquième segment 
ne le sont pas. On observe ici une croissance sélective et accélérée 
nette des cellules motrices ayant directement trait aux muscles du 
fléchisseur profond, c'est-à-dire au réflexe de préhension. 

Fait intéressant, cette croissance hétérogène est contraire (l) à 
la loi du développement proximo-distal selon laquelle ce sont les 
cellules motrices du cinquième segment qui devraient être les pre- 
mières à parvenir à maturité. 
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En effectuant des recherches morphologiques plus larges avec 
le contrôle descendant des neurones moteurs du huitième segment, 
on remarque que le tronc cérébral donne naissance à un faisceau 
conducteur dont les fibres se propagent seulement au huitième 
segment, c’est-à-dire là où se trouvent les cellules motrices inner- 
vant le fléchisseur profond. A la période donnée du développement, 
c'est le seul faisceau des segments de la moelle, c'est pourquoi il 
a été appelé «faisceau primaire » (K. Chouleïkina. 1958) (fig. 26, 
À, B et 27). Sa croissance accélérée est une indication directe de la 
maturation sélective du système fonctionnel qui, dès les premières 
minutes qui suivent la naissance, doit être prêt, chez nos ancêtres 
éloignés, les anthropoïdes fossiles, de même que chez les singes 


Fig. 27. Préparation histologique originale illustrant le schéma représenté 
fig. 26, B. 
1 — cellules nerveuses ; 2 — voles efférentes; 3 — cornes antérieures de la moelle, € — 
faisceau primaire. 


contemporains, à remplir une fonction des plus importantes : main- 
tenir sur le corps de sa mère le nouveau-né agrippé à son poil. 

Les observations faites sur les singes montrent que cette fonc- 
tion est d’une portée vitale dans les conditions écologiques particu- 
lières de la vie de ces animaux. 

Il est probable que ce soit l’embryogénèse et la vie postnatale 
des oiseaux qui fournissent les exemples les plus spectaculaires de 
maturation sélective et accélérée des structures de systèmes fonc- 
tionnels nécessaires à la survie du nouveau-né. Nous avons étudié 
pendant 12 ans le comportement des embryons et des oiselets nou- 
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veau-nés de freux (1. Miliaguine, 1951). Ces oiseaux offrent un 
exemple exceptionnellement démonstratif de maturation sélective et 
accélérée des structures nerveuses qui doivent assurer les premières 
réactions d'adaptation de l’oiselet, correspondant exactement à ses 
facteurs écologiques. 

Rappelons-nous, par exemple, que les jeunes freux venant d'é- 
clore répondent immédiatement par l’ouverture du bec au croasse- 
ment et au mouvement de l'air (voir pp. 30-31 et fig. 2). Ces deux 
excitants sont des stimuli nécessaires à la prise de nourriture dans 
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Fig. 28. Aspect général de l'effet actif d'un système fonctionnel très ramifié 
réalisant la prise de nourriture par l'oiselet de freux venant d'éclore. 


On voit nettement les points d’appui et l'état de tension des muscles du cou assurant dans 

l’ensemble la direction du bec ouvert vers le père donnant la becquée. Pour réaliser la prise 

de nourriture, comme le montre la photographle, 11 faut une coordination précise de nom- 

breux composants mûrs au moment de l’éclosion. Dans le cas présent on voit les réactions 
au mouvement de l’air sur la nuque des oiselets au repos. 


les conditions de vie naturelles de l'oiseau. L'analyse des particu- 
larités de l'appareil auditif du freux nouveau-né montre qu’au mo- 
ment de son éclosion seuls sont complètement formés ceux des élé- 
ments récepteurs de cet appareil qui sont capables de percevoir 
tous les constituants du croassement. L'analyse au moyen de tons 
purs a montré que toutes les autres formations réceptrices ne sont 
pas encore prêtes ou bien elles n’ont pas établi de contacts synapti- 
ques avec le système fonctionnel de prise de nourriture (I. Milia- 
guine, 1954). Ce fait est un exemple exceptionnellement démonstra- 
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tif de la maturation sélective des appareils récepteurs et de leurs 
connexions synaptiques dans le système nerveux central en accord 
parfait avec les facteurs écologiques de cette espèce animale 
(fig. 28). . 

Afin d'étudier et de comprendre plus profondément cette loi, 
nous avons comparé le comportement des oiselets de freux nouvelle- 
ment éclos avec celui des oiselets nouveau-nés d'autres espèces, par 
exemple le gobe-mouches noir vivant dans les creux d'’arbres. 

Comme on pouvait le voir (p. 34 et fig. 4), dans les conditions 
données un stimulus actif était l’obscurcissement du creux d'arbre 
lorsque la mère apportant la becquée fermait de son corps la seule 
ouverture par laquelle entrait la lumière. fl est clair qu’au moment 
de l’éclosion de ces oiselets, leur système nerveux central doit possé- 
der des organisations synaptiques prêtes qui assurent la perception 
du changement d'éclairage et dirigent l'excitation vers les voies 
effectrices réalisant l'ouverture du bec. 

Confrontant tous les faits énumérés, nous pouvons formuler une 
règle universelle d’après laquelle au cours de l'embryogénèse se 
constituent tous les systèmes fonctionnels d’une importance vitale 
pour l’organisme nouveau-né, c’est-à-dire les activités innées. 

Voici cette règle : étant donné la maturation générale des diver- 
ses structures de l'organisme au cours du développement embryonnai- 
re, les structures qui assurent la survie du nouveau-né de l'espèce 
donnée dans les conditions d'existence qui lui sont propres accusent 
une croissance accélérée et une différenciation poussée. Cette accélé- 
ration peut être si spectaculaire (dans le cas du réflexe de préhen- 
sion, par exemple) que seules les structures appartenant au premier 
système fonctionnel sont toutes prêtes, alors que les structures voi- 
sines ne sont pas encore différenciées, voire mûres. Une démonstra- 
tion surprenante de cette règle est fournie par le développement 
embryonnaire des marsupiaux (opossum). 

Ainsi, au cours de l’embryogénèse un organe tel qu’un membre 
ou la moelle épinière ne parvient pas à maturité comme un tout, 
dans toutes ses parties ayant une importance fonctionnelle à la 
fois. Seules se forment de façon sélective et accélérée les parties et 
les structures nécessaires à la réalisation d’une fonction d’impor- 
tance vitale dès la naissance. 

Fait important, ces fragments d'organes divers souvent très éloi- 
gnés les uns des autres et qui pour commencer s’ébauchent et se dé- 
veloppent dans une certaine mesure isolément, s’associent entre 
eux par la suite et forment un système fonctionnel valable, relié 
-par des synapses. On voit que la croissance et la maturation sélec- 
tives des structures sont soumises à la loi de formation des systèmes 
fonctionnels assurant la survie du nouveau-né. 

Par conséquent, nous observons un développement des structu- 
res de l’embryon qui se distingue radicalement de l’organogénèse, 
notion supposant une maturation plus ou moins régulière des or- 
ganes entiers. En réalité, c'est le contraire qui se produit : on assis- 
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te à une maturation sélective et accélérée des parties et structures 
d'organes qui vont constituer un système fonctionnel indépendant 
de la maturation des organes dans leur ensemble. Cette nouvelle loi 
de développement a été appelée systémogénèse. 


La systémogénèse en tant que régulateur 
du développement de l'activité nerveuse innée 


Il découle des chapitres précédents que la masse de l'embryon 
est le siège de processus invisibles de formation accélérée et sélecti- 
ve de substrats tels que, réunis, ils constitueront un système fonc- 
tionnel valable et ramifié ayant un effet adaptatif positif pour le 
nouveau-né. 

C'est précisément la raison pour laquelle nous avons introduit 
la notion de systémogénèse. Il nous semble que ce terme rend très 
bien le processus qui conduit à l'apparition de fonctions et non d'’or- 
ganes. En effet, le bras en tant qu'organe n'est pas encore formé 
dans tous ses composants, en particulier l’innervation de nombreux 
muscles de l’avant-bras n'est pas encore achevée, que déjà les flé- 
chisseurs assurant la fonction de préhension ont leur innervation 
toute prête. Les exemples examinés plus haut offrent beaucoup d'’il- 
lustrations de cette loi de développement de la fonction. En rapport 
avec la loi pleinement déterminée qui s’est manifestée positivement 
dans tous les exemples que nous avons empruntés à diverses classes 
d'animaux se sont formés peu à peu les principes spécifiques de la 
systémogénèse qui orientent notre travail de recherche. 

Lorsqu'il s'agit des problèmes généraux du développement du 
cerveau et de ses systèmes innés, ces principes peuvent être égale- 
ment et largement utilisés pour l'étude du développement embryon- 
naire et postnatal des fonctions. En même temps, ils mettent en 
évidence l'architecture physiologique réelle de ce que nous appelons 
activité réflexe inconditionnée ou innée. C'est cette circonstance 
qui permet d'en citer les plus décisifs qui, depuis l'ébauche du 
composant du système jusqu’à l'apparition d’une fonction adapta- 
tive innée valable chez le nouveau-né, orientent tout le développe- 
ment ontogénétique des animaux. 


Principe de l’ébauche hétérogène des composants du système fonc- 
tionnel. Le sens de ce principe maintes fois pro vé est que, indépen- 
damment de la complexité ou de la simplicité du composant struc- 
tural donné du système fonctionnel, tous les composants, si nom- 
breux soient-ils, constituent au moment de la naissance un tout 
fonctionnel, c'est-à-dire un système fonctionnel. Quand nous ana- 
lysons les rapports entre certains composants dans les fonctions 
locomotrice, respiratoire ou l’acte de téter, nous pouvons dire que 
toute répartition périphérique d'efforts musculaires dans ces trois 
systèmes fonctionnels exige une intégration extrêmement fine des 
excitations et des inhibitions dans le système nerveux central afin 
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que puisse s’effectuer le travail du système. En tant que composant 
de chacun des systèmes fonctionnels énumérés, le système nerveux 
central doit réaliser un processus complexe d’intégration de l'acte 
dans son ensemble par régulation de ses rapports temporels et spatiaux. 

Si, par exemple, dans l'acte de la succion les muscles faciaux 
créant le vide dans la bouche se mettent à se contracter à la périphé- 
rie avant que la cavité buccale soit hermétiquement close par con- 
traction du muscle de la succion, il est bien évident que ce système 
fonctionnel n'aura aucun effet positif. Ainsi, les excitations centra- 
les doivent être programmées avec précision grâce à de très fines 
organisations synaptiques sur les cellules du centre correspondant. 

Nous devons donc reconnaître que le composant le plus fin du 
système fonctionnel de succion ou de respiration est son composant 
central. Aussi faut-il considérer comme une adaptation phylogéné- 
tique utile le fait que, dans la plupart des cas, les centres nerveux 
se groupent et parviennent à maturité avant que s’ébauche et mû- 
risse le substrat qu'ils innervent (fig. 29). 
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Fig. 29. Schéma montrant les différentes ébauches et les différents rythmes de 
maturation des composants du système fonctionnel de succion. 


Les ronds clairs symbolisent l'intégration centrale : les ronds noirs, les éléments musculai- 

res ; les croix, les troncs nerveux. La ligne verticale indique le moment de la naissance. 

Les symboles de grande dimension, précédant le moment de la naissance, montrent que les 

composants sont prêts et qu'ils se réunissent (flèches verticales) en un système fonctionnel 
Intégré. La flèche horizontale indique le sens du développement. 


Certes, dans ce sens, la formation du tissu musculaire est incom- 
parablement plus simple et plus rapide, par exemple, que la forma- 
tion de l'appareil central qui intégrera ces muscles par la suite. 
Nos observations ont montré que la formation des synapses avec 
de fines relations sélectives entre cellules est un point particulière- 
ment important. Cela se conçoit. Il suffit d’une inexactitude in- 
signifiante dans les interactions pour que tout le complexe d’orga- 
nes et de structures réunis dans l’accomplissement d'une fonction 
soit dangereusement désintégré. 

Autant que je sache, on ne s'est pas encore livré à ce jour à une 
étude systématique des cadences d'ébauches des différents systèmes 
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fonctionnels d’une espèce animale quelconque. C'est pourquoi il 
me semble fort utile d'attirer l'attention sur cette loi importante 
grâce à laquelle les systèmes fonctionnels de l'organisme deviennent 
valables précisément au moment de la naissance. Il est parfaitement 
probable que de nombreux cas d'imperfection prénatale des fonc- 
tions chez les nouveau-nés soient dus à un degré peu élevé de dévelop- 
pement et de pose des ébauches des composants du système fonc- 
tionnel, autrement dit, en fin de compte, à leur consolidation in- 
suffisante au moment de la naissance. 


Principe de la fragmentation de l'organe au cours du dévelop- 
pement embryonnaire. Comme nous l'avons déjà dit, le dévelop- 
pement systémogénétique suppose inévitablement une composition 


Fig. 30. Schéma de l'approvisionnement minimal du système fonctionnel en 
composants structuraux nécessaires. 


Ronds noirs : fragments du système déjà entrés au stade d'association :; ronds clairs, frag- 

ments n’ayant pas encore de contact fonctionnel. Le schéma montre la maturation orga- 

nisée du système fonctionnel donnant à chaque étape (grands cercles) du développement un 
effet adaptatif minimal. 


non homogène de l'organe à chaque moment de son développement. 
Ce sont les fragments assurant l'existence d'un système fonctionnel 
d'importance vitale au moment de la naissance qui se développent 
avant tout. Nous le voyons nettement dans l'exemple de l'innerva- 
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tion sélective des muscles faciaux. De même, la même loi régit la 
maturation de tout nerf périphérique. Ainsi, durant toute l’ontogé- 
nèse de l’organe comme un tout les ébauches sont asynchrones et la 
vitesse de développement de divers fragments est différente (fig. 30). 

On peut donner comme exemple le cas déjà examiné de la ma- 
turation sélective de l'organe de Corti pour les sons entrant dans 
l'appel de la mère freux. Certes, dans la suite, toutes les parties de 
cet organe se développeront harmonieusement ; cependant, il se 
fragmente pour chaque moment en rapport avec les exigences immé- 
diates de l'adaptation postnatale. 

Voici un autre exemple significatif. Si l’on compare les cadences 
de développement des éléments cellulaires de la moelle dans l’em- 
bryon de poulet et dans celui de freux, on verra que la différencia- 
tion des éléments cellulaires dans les segments cervicaux et lombai- 
res se fait très différemment chez ces deux espèces d'oiseaux. Alors 
que chez le poulet ce sont les éléments cellulaires et les connexions 
interneuroniques des segments lombaires qui se différencient le 
plus vite, chez le freux la différenciation porte surtout sur les seg- 
ments cervicaux. Nous avons donc là une fragmentation nette de la 
moelle en tant qu'organe entier, mais cette fragmentation est ma- 
nifestement rattachée aux particularités écologiques de chacune des 
espèces d'oiseaux (T. Pouchkaréva, 1949). 

Il nous a semblé que pour effectuer, dans ce domaine, des recher- 
ches mieux orientées, il serait important de souligner cette parti- 
cularité du développement irrégulier des organes, d'autant plus 
que cette irrégularité peut aller si loin, aussi bien pour la pose des 
ébauches que pour les cadences de maturation, qu’elle mène à une 
«activité réflexe locale ». I1 découle de ce qu'on a dit que les réflexes 
dits locaux ne sont autre chose que des fragments de vastes sys- 
tèmes fonctionnels de l'organisme arrivés à maturité de façon sé- 
lective et accélérée. 


Principe de la consolidation des composants du système fonction- 
nel. Le moment de la consolidation du système fonctionnel consti- 
tue un point critique de son développement. Afin d'illustrer les pro- 
cessus se déroulant alors dans le système fonctionnel citons-en un 
parmi ceux qui ont été étudiés le plus en détail à notre laboratoi- 
re. J'ai en vue le système fonctionnel de saut chez le cobaye. L'’ar- 
chitecture biomécanique de cet acte est telle que la charge des di- 
vers membres est très différente. Comme l'animal avance en sautant 
sur les membres de derrière, c'est naturellement ceux-ci qui assu- 
ment la plus grosse part des efforts. Or, les observations faites sur 
des fœtus de cobayes de 23 à 25 jours montrent que si, à ce stade, on 
effleure d'un poil la gueule du fœtus, il se produit immédiatement 
un acte coordonné de répulsion par les membres de derrière, avec 
la participation toutefois très limitée du tronc. Nous avons soumis 
à une étude morphophysiologique détaillée toutes les étapes de dé- 
veloppement de ce système fonctionnel et surtout le moment de sa 
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consolidation, étant donné que ses composants, les pattes de derriè- 
re et celles de devant, qui se trouvent en fait aux deux extrémités 
du corps, présentent de grands avantages pour le chercheur. En 
effet, la voie descendante dont les cellules se trouvent dans le tronc 
cérébral croît peu à peu dans la direction des segments lombaires 
et établit des connexions synaptiques avec ceux de leurs éléments 
moteurs qui sont déjà assez différenciés et liés avec la périphérie. 

Ainsi, après avoir établi des connexions synaptiques extrêmement 
fines dans lesquelles se reflète l'architecture de la fonction future, 
le saut, le tronc cérébral s'empare peu à peu des segments médullai- 
res sous-jacents, les voies descendantes établissant des connexions 
synaptiques sélectives pour certains neurones moteurs des segments 
lombaires. Ceci crée des conditions dans lesquelles les relations qui 
s'étaient établies au niveau du segment se modifient radicalement. 
Les composants des associations neuroniques segmentaires acquiè- 
rent, sous l'influence du contrôle centrifuge, une place parfaitement 
déterminée dans le système fonctionnel intégré au niveau du tronc 
cérébral. 

On pourrait apporter maintes preuves qu'en atteignant les seg- 
ments lombaires, le neurone descendant du tronc cérébral fait radi- 
calement changer la part respective des composants des systèmes. 
Ainsi, le développement des segments spinaux du cobaye est assu- 
jetti dans une certaine mesure à la règle du gradient axial, c’est-à- 
dire que les segments brachiaux s’ébauchent et se différencient un 
peu plus tôt que les segments lombaires, bien que les uns et les autres 
se développent de façon hétérogène et plus vite que les autres struc- 
tures médullaires. Cependant, aussitôt que les voies descendantes 
prenant leur origine dans les centres du tronc cérébral atteignent 
les segments brachiaux et lombaires, l'importance relative de ces 
derniers se modifie brusquement. Les segments lombaires acquiè- 
rent une force particulière et un rôle dirigeant dans le système fonc- 
tionnel de saut. 

Une réévaluation aussi brutale des differents fragments du sys- 
tème fonctionnel au moment de leur consolidation est la conséquence 
directe des particularités architecturales du système donné. Nous 
avons observé maints cas d'une telle réévaluation des lois proximo- 
distales du développement au moment de la consolidation du systè- 
me fonctionnel. Le stade initial (8 semaines) du développement de 
l'embryon humain, par exemple, est caractérisé par le fait que tous 
les neurones croissant à travers le plexus brachial dans la direction 
du membre supérieur parviennent aux muscles en conformité avec 
la loi du développement proximo-distal et présentent le même dé- 
veloppement accéléré des nerfs fléchisseurs dont nous avons parlé. 
Cependant, la prédominance de la flerion en tant que fragment du 
système fonctionnel ne survient que lorsque les éléments moteurs du 
huitième segment sont atteints par les voies descendantes issues du 
tronc cérébral (faisceau primaire). À partir de ce moment, la part 
relative des parties proximale et distale du bras dans le système chan- 
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ge totalement. La préhension par les doigts et le serrement des 
doigts, tout en se produisant dans la partie distale du bras, n'en 
acquièrent pas moins une importance de premier ordre à l'échelle du 
système fonctionnel global de suspension du corps et de son main- 
tien dans cet état. 

Nous voyons donc que le moment de la consolidation de compo- 
sants arrivés à maturité séparément est un moment critique d'une 
importance exceptionnelle lorsque le composant central du système, 
qui communique à celui-ci son architecture physiologique défini- 
tive, joue immédiatement le rôle décisif. C'est pourquoi nous esti- 
mons que ce moment doit être soumis à une étude attentive pour 
mettre en évidence les particularités individuelles des divers systè- 
mes fonctionnels et l’ordre d'entrée en fonction de leurs composants. 
Une question se pose : quelles parties du système fonctionnel sont 
aptes à la consolidation et lesquelles ne le sont pas ? La suite de 


x 


notre exposé donnera une réponse à cette question. 


Principe de l’alimentalion minimale du système fonetionnel. 
Cette loi, que nous avons observée sur l’exemple du développement 
de maints systèmes fonctionnels, représente, selon nous, une énorme 
acquisition de l'évolution et elle exprime probablement un des 
moyens les plus parfaits de triompher dans la lutte pour la « norme 
de survie ». 

Selon cette loi, le système fonctionnel, tel qu’il pourrait être 
représenté chez l'animal adulte, n'apparaît pas d'emblée sous cette 
forme finie. Ce sont les parties structurales des divers composants 
déjà à point au moment de la consolidation qui se réunissent les 
premières. Ce qui fait que dès la période de consolidation de ses com- 
posants le système fonctionnel devient à un certain degré productif 
bien avant que tous ses maillons reçoivent une structure définitive. 
Il en résulte que le système fonctionnel acquiert un rôle adaptatif 
dans la vie du nouveau-né avant d’être parvenu à maturité. 

Rappelons ici l'exemple de l'effet du curare sur l'axolotl. La 
conduction de l’excitation nerveuse à travers la synapse a commencé 
bien avant que soit müre la structure moléculaire de la formation 
synaptique. Îl existe un moment où le curare commence à paralyser 
les branchies et la partie avant du tronc, ce qui n'empêche pas 
l'axolotl de nager au moyen de mouvements singuliers de la partie 
caudale de son corps. Il est clair que la consolidation accélérée de 
divers fragments probablement très fractionnés du système fonction- 
nel évite ici à l'organisme le risque de ne pas se trouver préparé 
en Cas de rupture subite du développement embryonnaire. 

Nous avons pu observer un certain temps un fœtus humain de 
560 g né prématurément. Cet être immaturé sous tous les rapports 
n'en faisait pas moins des mouvements de succion coordonnés et 
tétait en une fois environ 10 g de lait. Ce prématuré a vécu 42 jours 
et nous avons pu observer pendant ce temps le perfectionnement de 
son système fonctionnel de succion. 
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Il est clair que dans ce cas divers composants du système fonc- 
tionnel s'étaient consolidés. Une part des cellules centrales s'étaient 
réunies et certains nerfs périphériques ayant trait à la succion 
avaient établi une liaison fonctionnelle avec diverses fibres mus- 
culaires. Toutefois, nous savons que chez l'enfant normal à terme 
cet acte se fait avec beaucoup plus de force et avec un effet adapta- 
tif plus prononcé. Par conséquent, chez le prématuré précoce que 
nous avons observé, seule une part quelconque des connexions pos- 
sibles était établie au moment de l'accouchement avant terme. 

Quand on confronte toutes les données obtenues, un cas d’un 
intérêt exceptionnel saute aux yeux : la consolidation du système 
fonctionnel ne se fait nullement en désordre et non pas de façon que 
tous ses composants arrivent à maturité et se consolident d’un seul 
coup. Au contraire, seules quelques unités structurales mûrissent 
et deviennent prêtes à se réunir en un certain système fonctionnel 
minimal, très imparfait, mais néanmoins valable du point de vue 
architectural (fig. 30). 

De toutes les lois que nous avons étudiées, il nous semble que le 
principe de l'alimentation minimale possède un sens biologique 
extrêmement profond, car tous les perfectionnements ultérieurs du 
système fonctionnel se font à partir du noyau actif du système. 
Grâce à cette loi, l'animal a la possibilité de survivre même dans 
les conditions où, pour une raison quelconque, il se trouve obligé 
de commencer sa vie indépendante avant le délai normal. Malgré 
l'extrême importance de ce mécanisme son étude ne fait que com- 
mencer. 


Développement ontogénétique des influences 
ascendantes sur le cortex cérébral 


Jusqu'à présent, nous avons examiné les lois de formation de 
systèmes fonctionnels globaux constituant la base d’une activité 
adaptative heureuse des animaux nouveau-nés et, par conséquent, 
la base de leur survie. 

Parmi les composants des systèmes fonctionnels d’une impor- 
tance vitale, le composant intégrateur central généralement disposé 
dans le système nerveux central est décisif pour les particularités 
architecturales du système fonctionnel, pour la répartition dans l’es- 
pace et le temps des activités de tous ses composants. Cette réparti- 
tion des activités doit toujours être telle que l’activité du système 
fonctionnel comme un tout se termine obligatoirement par un effet 
adaptatif positif spécifique pour le système donné. Le moindre dé- 
calage dans l’entrée en action des divers composants pourrait mener 
à une désintégration totale des processus à l'échelle du système fonc- 
tionnel entier et à la perte de l'effet adaptatif final. 

Il en découle que les processus hétérogènes de croissance et de 
maturation au sein du système nerveux central attestent aussi bien 
l'hétérogénéité intrasystémique que l’hétérogénéite intersystémique. 

Etant donné que le cerveau et particulièrement son cortex sont 
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un enchevêtrement de milliers de systèmes fonctionnels divers d’une 
importance adaptative variée, il est très difficile de dégager les 
structures appartenant à chacun de ces systèmes. Il est relativement. 
facile de le faire pour le système fonctionnel de succion, par exemple, 
étant donné sa maturation précoce et sa structure assez simple. 
Mais il est beaucoup plus difficile de le réaliser en ce qui concerne 
des systèmes fonctionnels tardivement formés tels que les actes com- 
portementaux d'ensemble en période postnatale transitoire (station 
verticale, langage, etc.). C’est justement pourquoi il est plus impor- 
tant, pour les systèmes de caractère comportemental, de choisir 
des formes cruciales de croissance et de maturation réunissant tous 
les actes et tous les paramètres, locaux et généralisés, de l'activité 
intégrative du cerveau entier. 


À B C 


Fig. 31. Schéma de spécialisation des régions sensorielles de l'écorce cérébrale 
dans la phylogénèse (d’après Herrick). 
À — chat, singe ; B — mammifères primitifs ; C — anoure : les chiffres indiquent les 
différentes régions sensorielles. 


La maturation des connexions ascendantes sous-cortico-cortica- 
les et de leurs interactions dynamiques possède cette propriété ma- 
jeure. Ces parties du cerveau sont très nettement délimitées en ce 
qui concerne leurs propriétés fonctionnelles et leur âge phylogénéti- 
que qui est mis en évidence par les recherches de Herrick, Bishop 
et autres. Ces auteurs ont fort bien montré la transformation struc- 
turale des zones corticales dans le processus de développement et 
de complexification de l'analyse et de la synthèse sensorielles des 
phénomènes du monde extérieur sous l'influence des besoins toujours 
plus larges du comportement adaptatif (Herrick, 1952) (fig. 31). 

Plusieurs questions bien naturelles surgissent alors : comment 
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retentit l'hétérogénéité sur la maturation des voies et influences 
ascendantes dont l'histoire phylogénétique est différente ? Sous 
quelle forme se produit dans l’ontogénèse la division des influences 
ascendantes sur le cortex cérébral en « spécifiques » et « non spéci- 
fiques » ? 

Toutes ces questions acquièrent un sens particulier si l’on con- 
sidère qu'avec la participation des composants cortico-sous-corti- 
caux aux innombrables systèmes fonctionnels de l'organisme, ils 
doivent inévitablement se mettre en action dans un certain ordre. 

C'est à cette même conclusion que conduit l’âge phylogénétique 
différent des influences ascendantes sur le cortex cérébral depuis 
le substrat intégrateur du neuropile jusqu'aux champs sensoriels 
spéciaux réalisant l’activité sensorielle discrète des cellules corti- 
cales. 

Pour d'autres raisons encore l'étude de l’ontogénèse des influen- 
ces ascendantes sur le cortex cérébral est tout à fait nécessaire. 
Quand il étudie le caractère des influences ascendantes sur le cortex 
cérébral chez l'animal adulte, le chercheur a affaire à des organisa- 
tions synaptiques toutes prêtes tant dans les noyaux sous-corticaux 
qu'au niveau des différentes couches de l'écorce cérébrale. Les re- 
tards synaptiques pour des influences ascendantes de qualité diffé- 
rente chez l'animal adulte se sont déjà contrebalancés, c'est pour- 
quoi nous observons souvent à la surface de l'écorce quelque chose 
de prêt et de global par son expression électrique. 

Il en est autrement pour le développement postnatal précoce. 
Ici, par suite de la croissance hétérogène des structures à tous les 
niveaux de l'écorce et des formations sous-corticales il y a sépara- 
tion d'influx ascendants. Cela donne donc une idée nette du carac- 
tère multiple des influences vraies sur l'écorce cérébrale qui sont 
traduites d’une manière monotone par les indices électriques glo- 
baux du cortex. 

Nos recherches des dernières années ont montré que l'étude de 
la systémogénèse à La base des diverses activités de l'organisme nou- 
veau-né ne serait pas complète si on n'étudiait pas, de ce point de 
vue, les lois de la maturation des rapports cortico-sous-corticaux. 

Pour l'appréciation physiologique des influences ascendantes 
sur le cortex cérébral on se sert usuellement de trois indices électri- 
ques de finesse différente : 

a) l'indice électroencéphalographique, c'est-à-dire l'activité élec- 
trique dite lente, qui, malgré sa large application à la résolution 
des problèmes neurophysiologiques, n'en reste pas moins une sorte 
de terra incognita ; 

b) le potentiel évoqué dû à l'excitation d'une surface réceptrice 
quelconque par un stimulus isolé ou à l'excitation électrique du 
nerf correspondant ; 

c) les décharges de cellules isolées en rapport avec telle ou telle 
ingérence dans l’activité du système nerveux. 

Ce dernier procédé-nous a permis de mettre en évidence la nature 
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de l'action des noyaux sous-corticaux sur le cortex cérébral et de 
comprendre la mobilisation sélective des éléments corticaux en cor- 
respondance avec leur modalilé biologique ou sensorielle. 

En caractérisant l'hétérogénéité du développement au niveau 
moléculaire, nous avons déjà dit que les groupes chimiques des for- 
matious synaptiques centrales responsables de la perception des ac- 
tions de différents produits pharmacologiques parviennent à ma- 
turité à la dernière étape de développement de la cellule nerveuse. 
Ils résultent des propriétés protoplasmiques suffisamment élaborées 
de la synapse capable de conduire l'excitation. 

Dans le cas donné je veux attirer l'attention sur la maturation 
successive des divers types d'influences ascendantes sur l'écorce 
cérébrale. Dès les premières heures qui suivent la naissance, l'exci- 
tation électrique du nerf sciatique, par exemple, suscite une réaction 
nette de l'écorce des grands hémisphères dans la zone sensorimotrice 
sous la forme d'’oscillations régulières à grande amplitude. Cette 
forme de réaction est inhabituelle chez l'adulte, étant donné que 
dans la zone sensorimotrice cette réaction à l'excitation douloureuse 
a toujours la forme d'une désynchronisation nette. Cependant, l'ex- 
citation du même nerf avec les mêmes paramètres de fréquence et 
d'intensité à un âge plus avancé, au 7° ou 8° jour par exemple, pro- 
duit déjà des signes nets de désynchronisation et, au 11° jour, cette 
désynchronisation est pleinement exprimée. 

Essayons de nous représenter ce qui s'est produit au cours de 
ces dix journées dans les cellules de l'écorce cérébrale. De toutes 
les explications possibles de ce phénomène, la meilleure est celle 
qui le lie à la formation d'un nouveau contrôle ascendant sur les 
dendrites des cellules corticales. 

En effet, un rythme d'amplitude élevée ne suffit pas pour ex- 
pliquer sa transformation en désynchronisation. Nul doute que ce 
soit le résultat d'une influence ascendante spéciale sur les cellules 
corticales, peut-être du type récemment découvert et étudié en dé- 
tail par l’école de Pise (Moruzzi, 1958). 

D'autre part, la désynchronisation est également une forme spé- 
cifique d'activation de l'écorce cérébrale et elle est indubitablement 
rattachée à une salve d'excitations ascendantes isolée, délimitée 
qualitativement et se terminant sur les dendrites des cellules corti- 
cales. 

Ainsi, il y a une croissance hétérogène tout à fait nette de deux 
influences ascendantes sur l’écorce cérébrale, ces deux influences se. 
distinguant de façon spectaculaire par leur origine phylogénétique 

C'est le potentiel évoqué qui est le mieux étudié ; il a été, à 
notre laboratoire, l'objet de recherches morphologiques et électro-. 
physiologiques. Déjà Scherrer avait montré que chez le lapin et le 
chat nouveau-nés, une excitation habituelle par lumière ou par 
bruit (cri) entraîne une faible oscillation négative. On n'observe. 
pas ici la forme typique du potentiel évoqué primaire avec ses com- 
posants positif et négatif. Les auteurs qui ont décrit ce phénomène 
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d'existence isolée du potentiel évoqué primaire dans les premières 
heures qui suivent la naissance n'ont pas imputé son caractère para- 
doxal à la théorie généralement admise de l’origine et de la for- 
mation du potentiel cortical évoqué primaire. Ce phénomène contre- 
disait sans aucun doute ces vues figées et il fallait d’une façon ou 
d'une autre trancher cette contradiction. 

Dans ses recherches sur la morphologie et la physiologie le prof. 
Purpura a également rencontré cette mise en évidence du seul com- 
posant négatif dans les premières journées d'existence. Ainsi, l’ap- 
parition du composant négatif avant le positif était un fait établi, 
mais non pas compris dans son sens profond. 

Dans ses expériences, notre collègue Ata-Mouradova a observé 
la manifestation isolée d’un potentiel évoqué chez le lapereau nou- 
veau-né par excitation du nerf sciatique. Ces expériences ont été 
plusieurs fois exposées et publiées (dans la presse américaine égale- 
ment). 

Il est probable que, comme d’autres auteurs, nous n’aurions 
pas osé douter de la justesse des idées classiques sur le potentiel 
cortical évoqué, et précisément sur son origine qui serait une impul- 
sation ascendante homogène unique arrivant dans l'écorce par les 
mêmes conducteurs nerveux. Toutefois, la conception de la systémo- 
génèse, élaborée à notre laboratoire bien avant que nous ayons ren- 
contré ce phénomène, et la représentation de la croissance hétéro- 
gène des structures nerveuses inévitablement rattachée à cette con- 
ception nous ont amenés à soupçonner que l'apparition paradoxale 
d'un potentiel uniquement négatif peut être cause de la matura- 
tion hétérogène des composants du potentiel évoqué. 

Les expériences montées avec un grand nombre d'essais de con- 
trôle variés nous ont conduits à la conclusion que nos intuitions 
étaient justes. 

On a montré que le composant négatif du potentiel évoqué pos- 
sède, par exemple, des propriétés qui ne s'accordent nullement avec 
son rôle de conséquence de processus antérieurs qui auraient formé 
auparavant chez l'animal adulte le composant positif de la réponse 
provoquée. L’essai de différents narcotiques, d'excitations de dif- 
férentes intensités, le réchauffement de la surface du cortex céré- 
bral et autres actions ont montré que le composant négatif a, sans 
aucun doute, une genèse propre à lui. Dès avant l'apparition du po- 
tentiel positif il présente une amplitude de croissance fort typique, 


Fig. 32. Microphotographie de l'écorce cérébrale. 
a — fibres ascendantes se ramifiant directement dans la couche plexiforme (différents gros- 
sissements) ; constatées au foyer d'activité maximale de l'écorce sensorielle chez le lapin 
nouveau-né. On ne voit pas d’autres voies ascendantes nettes vers la 1ère couche de l'’écor- 
ce ; b et c — les cellules de la IVE couche de l'écorce, correspondant respectivement au 1€7 
et au 7€ jours d’existence postnatale. On relève un progrès net dans le développement des 
formations dendritiques du corps de la cellule, 
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un élargissement de la zone de dérivation du foyer d'activité ma- 
ximale dans la région sensorimotrice de l'écorce. Tout ceci indique 
avec évidence que le potentiel négatif isolé se forme, dans les pre- 
mières journées d'existence de l'organisme, dans l'écorce des grands 
hémisphères sur la base d'une impulsation autonome amenée par 
des conducteurs nerveux autonomes. 

Les recherches morphologiques directes d’Ata-Mouradova et de 
Tchernychevskaïa nous ont convaincus que ce composant se forme 
dans la couche pleximorphe grâce aux décharges des synapses axo- 
dendritiques, étant donné qu’à ce stade nous avons trouvé des fi- 
bres qui émanaient de la substance blanche du cerveau et remon- 
taient directement jusqu’à la couche plexiforme. Ces fibres ascen- 
dantes étaient parvenues à maturité de façon manifestement autono- 
me et elles remontaient avec une exactitude surprenante vers le 
cortex et précisément vers le foyer d'activité maximale, où peut être 
constaté pour la première fois, c’est-à-dire dès Le jour de la naissance, 
un composant négatif isolé (fig. 32). 

L'ensemble de tous ces facteurs, ainsi que les données publiées, 
particulièrement les données remarquables de Purpura sur la matu- 
ration hétérogène des appareils synaptiques dans l'écorce cérébrale 
(Purpura, 1959) nous ont amenés à conclure que les deux compo- 
sants du potentiel évoqué primaire du cortex ont une origine anato- 
mique distincte et appartiennent à deux systèmes différents d'in- 
fluences ascendantes sur l'écorce cérébrale. Nous donnons plus bas 
le schéma général de la maturation des deux composants en fonction 
de la maturation des synapses axodendritiques et axosomatiques 
(fig. 33). 

Une fois tranchée la question de la nature des différents com- 
posants du potentiel évoqué primaire, nous devrions prouver que 
tous les potentiels évoqués ont une multitude de genèses et que ce 
n'est qu'en fonction de l'intensité, de l’intervalle et de la locali- 
sation qu'ils peuvent acquérir le type monotone et homogène le 
plus divers d’oscillation électrique. On a commencé par monter 
une expérience de contrôle qui devait caractériser les propriétés 
physiologiques des composants positif et négatif du potentiel évo- 
qué primaire. 

Nous avons raisonné comme suit : les composants positif et né- 
gatif se distinguent indubitablement par leurs propriétés à l'égard 
de l'excitation fréquentielle et par leur vitesse de conduction. Alors 
que le composant positif est rapide et haute fréquence, le compo- 
sant négatif, au contraire, est lent et beaucoup plus sensible aux 
excitations fréquentielles. Il est tout à fait évident que nous avons 
ici un cas paradoxal extrêmement intéressant où les deux compo- 
sants apparaissent après la naissance de façon inverse à leur qualité 
physiologique. Le composant lent apparaît plus tôt, le composant 
rapide plus tard. 

Il est évident qu'avec de tels rapports paradoxaux les courbes 
de maturation de deux composants se couperaient si nous les cons- 
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truisions sur la bise des rythmes de développement de leur labilité 
physiologique (fig. 34). 

Sung Ven Yin a effectué à notre laboratoire des expériences de 
ce genre. Elle a utilisé la méthode bien connue des excitations cou- 
plées avec modification graduelle de l'intervalle. Partant de la 
courbe mentionnée ci-dessus, nous estimions que les moments les 
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Fig. 33. Schéma de la croissance hétérogène des synapses axodendritiques et 
axosomatiques chez le lapin nouveau-né. 


Le schéma montre également la relation entre les connexions synaptiques en formation et 
la modification du pntentlel évoqué de la région sensorimotrice dans les premiers Jours de 
la vie Lea ronds nolrs désignent les synapses à maturité, les cercles blancs les synapses en 
voie de maturation et exigeant, pour la conduction de l'excitation, une plus forte action sur 
le nerf sclatique. Le paintillé représente les formations synaptiques Incomplètement mûres 
ne donnant de décharges pour aucune intensité de l'excitation : a, at, b, bt, e, c' sont les 
décharges à partir de différents secteurs de l'écorce cérébrale ; 8 — la vole ascendante spéci- 
fique issue du thalamus spécifique ; N, — les fibres ascendantes partant de la partie non 


spécifique du thalamus. 


plus intéressants pour tester les excitations couplées étaient les 
trois moments marqués respectivement par 7, 17, 111 sur la fig. 34. 

Essayons de comprendre ce que nous aurions pu obtenir en mo- 
difiant l'intervalle à ces différents instants de développement. En 
excitant au 4 jour d'existence, c'est-à-dire au moment où nous 
avons seulement le composant négatif, le rapprochement ou le recul 
du deuxième des excitants couplés donne à un certain intervalle les 
premiers signes du composant négatif et celui-ci va augmenter d'am- 
plitude. Un fait attire l'attention : dans ce procédé d'excitation 
il y a, les premiers jours d'existence, un très grand intervalle aussi 
bien seuil qu'optimal pour le deuxième excitant, ce qui caractérise 
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bien la basse labilité ou la lenteur de ce dernier. La plus intéressante 
était la deuxième zone d'application des excitants couplés. Comme 
le montre la figure 34 (17), c’est la zone où le composant négatif 
a presque atteint sa maturité, tandis que le composant positif com- 
mence seulement à se former. Il est parfaitement évident que dans 
cette période de maturation les deux composants se trouvent dans 
des conditions très différentes. Alors que le positif venant de faire 
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Fig. 34. Schéma des relations temporelles des excitabilités des composants 
négatif et positif du potentiel évoqué. 


Ligne pleine — maturation des structures pour le composant positif ; ligne pointillée — 
maturation des structures pour le composant négatif. Les droites verticales (I, JI, 111) mon- 
trent les moments d’excitation du n. sciatique par des stimull couplés en accord avec a, 
b, c de la figure précédente. En abscisses — les jours suivant la naissance ; en ordonnées — 
expression des composants du potentiel d’après le critère de labilité. 


son apparition devrait, comme tout substrat müûrissant, avoir une 
labilité extrêmement faible, le négatif au contraire est près d’avoir 
une labilité maximale. En excitation couplée, dans de telles condi- 
tions nous devrions obtenir un moment tel qu'il ne reste plus de la 
deuxième excitation que le composant négatif. Les expériences ont 
complètement confirmé cette hypothèse, et, comme le montre la 
fig. 35, une telle situation peut se produire. Il est vrai que la période 
donnée est particulièrement courte, c'est pourquoi il faut la recher- 
cher specialement. 

Dans la troisième période, c’est le contraire qui a lieu. Le com- 
posant positif rapide a acquis ses qualités définitives sous forme 
d'une propagation rapide et d'un déroulement accéléré. Par con- 
séquent, il dépend moins de la période réfractaire provoquée par 
la première excitation. Au contraire, le composant négatif, bien 
qu'il soit parvenu à maturité, dépend davantage, en raison de sa 
lenteur, de la période réfractaire suivant la première excitation. 
Par conséquent, lorsque varie l'intervalle entre les deux excitations, 
c'est le rapport inverse qui aura lieu. Le plus stable sera le compo- 
sant positif, le moins stable le négatif, c'est-à-dire que nous aurons 
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les rapports typiques d'un animal adulte. Les expériences l'ont 
complètement confirmé, et, comme le montre la fig. 35, c, le com- 
posant positif se manifeste pour un très court intervalle entre les 
deux excitants (fig. 35, a, b, c). 

Les résultats mentionnés peuvent être facilement expliqués si 
l'on part de nos représentations sur le double caractère du potentiel 
évoqué et de ses deux composants. 
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Fig. 35. Résultats des expériences avec excitation couplée du n. sciatique 
chez les lapins nouveau-nés. 


a — deux exciltations du n. sciatique au 3€ jour de la vie au stade où existe seulement le 
composant négatif du potentlel évoqué ; b — excitation au 9€ jour de la vie ; on voit la pré- 
pondérance du composant négatif déjà mûr à ce moment, le composant positif étant com- 
plètement réprimé ; c — excitation du n. sciatique au 20€ jour de la vie ; on voit la prédo- 
minance du composant positif ; d — tracé de l’animal adulte (explication dans le texte). 


Admettons, en effet, que pour le composant positif l’impulsa- 
tion parte du thalamus spécifique possédant des paramètres « ra- 
pides » déterminés d'apparition et de conduction. Supposons que 
le composant négatif soit généré par d'autres cellules : les cellules 
non spécifiques du thalamus spécifique (Whitlock a. Nauta) ou les 
noyaux non spécifiques du système thalamique. Alors, lorsqu'on 
excite le nerf sciatique, la conduction de l'excitation vers l'écorce 
cérébrale se trouve en fonction directe de la rapidité de processus 
sur les commutations synaptiques de chacune de ces voies (fig. 33). 
Si les excitations se suivent, les deux flux d'excitations se propa- 
geront aussi en fonction de la réfractairité résiduelle de chacun de 
ces systèmes conducteurs. Il est aisé de voir que toutes les variantes 
des résultats précédents peuvent être facilement déduites des rap- 
ports entre particularités physiologiques des deux voies. En parti- 
culier, on comprend, par exemple, l'élimination du composant né- 
gatif du potentiel évoqué sous l'influence de la narcose à l'uréthane. 


125 


L'uréthane peut agir sélectivement sur la structure sous-corticale 
qui forme finalement le potentiel négatif, alors que le même pro- 
duit peut ne pas influer sur la structure du potentiel positif plus 
résistant à son action. En fait, il en est bien ainsi (P. Anokhine, 
1961). 

Une analyse plus profonde et détaillée du potentiel négatif mon- 
tre qu'il est lui-même un phénomène assez compliqué et que sa for- 
mation ne résulte nullement d’une seule impulsation ascendante. 
À un certain stade de développement, on peut tester ce potentiel 
négatif isolé par des excitations d'intensité différente et on voit se 
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Fig. 36. Configuration du potentiel évoqué dans les premiers jours de la vie 
en fonction de l'intensité de l'excitation. 


Avec l’augmentation de l'intensité de l'excitation de Bb à 10 V (de a à P) le potentiel négatif 
double se transforme en oscillation négative unique de grande amplitude. 


manifester la diversité de sa genèse. Comme le montrent les données 
précédentes, il suffit de diminuer l'intensité de l'excitation pour 
que le potentiel évoqué, homogène à première vue, se désagrège en 
plusieurs potentiels, ce qui met en évidence sa nature complexe. 
Sur le même dessin on remarque que la négativité complémentaire 
ou secondaire ne disparaît pas sur-le-champ quand l'intensité de 
l'excitation augmente. Elle « se résorbe » à mesure du renforcement 
graduel des excitations du nerf sciatique (fig. 36). 

Ce fait remarquable fait comprendre toutes les variations de 
forme du potentiel évoqué que nous observons souvent lors des ex- 
périences (F. Ata-Mouradova, 1964). 

A l'instar du schéma précité qui explique la genèse différente 
des potentiels négatif et posilif, nous pouvons construire un schéma 
identique pour le phénomène que nous venons de décrire, celui de 
la fusion de deux potentiels négatifs en un seul d'une grande ampli- 
tude (fig. 37). Admettons que des fibres allant d'une formation tha- 
lamique non spécifique parviennent à un même point de l'écorce, 
mais à des dendrites apicaux différents. Au sein du thalamus, elles 
ont des corps cellulaires distincts qui diffèrent tant en ce qui con- 
cerne leur sens fonctionnel que par leur interaction avec les forma- 
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tions nerveuses environnantes 
(A et B). Supposons maintenant 
que le complexe À mürisse plus 
tôt que le complexe cellulaire 
B (en vertu des corrélations 
systémogénétiques), bien que ce 
retard soit tout à fait insi- 
gnifiant. Admettons maintenant 
que, dans le cas décrit, nous 


Fig. 37. Schéma du mécanisme de 
dissociation et de combinaison de 
deux flux d'excitations. 


A — structure sous-corticale avec con- 
nexions synaptiques presque à maturité : ( ( 
B — structure sous-corticale avec retar 

hétérogène de la maturation. 


envoyions à partir du nerf sciatique une faible ‘excitation. Après 
un certain nombre de commutations préalables l'excitation 
parvient au complexe À ainsi qu'au complexe B. En raison de 
leur maturité inégale, l'excitation arrivant sur une synapse im- 
mature sera retenue plus longtemps que l’excitation arrivée sur les 
synapses du complexe cellulaire À. I] en résulte que deux flux d'ex- 
citations parvenant à un même point de l'écorce mais à des synapses 
apicales diverses créent un potentiel évoqué qui est le premier sur 
la figure 36. Cependant, si nous changeons fortement sur-le-champ 
l'intensité de l'excitation, de 5 à 10 V par exemple, la vitesse de con- 
duction dans les deux complexes s'égalise à un certain point et les 
deux flux d'excitations arrivent presque en même temps à la cou- 
che plexiforme ; il en résulte un potentiel évoqué négatif homogène 
et unique. C'est ce que nous observons dans le dernier cas (fig. 36, f). 

Notre conception de la nature variée des influences ascendantes 
sur l’écorce cérébrale s'illustre fort bien par les exemples précédents. 
Ces dernières années, nous sommes entièrement passés à cette mé- 
thode de déchiffrage des potentiels évoqués et nous avons obtenu 
des résultats très positifs. 

Si l'amplitude et la constante de temps du potentiel cortical 
évoqué sont considérées comme le résultat d'une limitation du com- 
posant positif par la décharge négative qui le suit et qui provient 
d'une deuxième impulsation, on peut en tirer toutes les configura- 
tions des réponses provoquées. 

Si, par exemple, on élimine d'une façon quelconque le compo- 
sant négatif du potentiel évoqué (uréthane, acide gamma-amino- 
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butyrique (GABA)), La constante de temps du composant positif 
augmente immédiatement (F. Ata-Mouradova, 1962). Ceci se produit 
parce que dans les conditions ordinaires nous ne voyons en fait 
jamais de phase positive complètement développée, étant don- 
né qu'aussitôt qu'elle commence, il se produit une décharge négative 
dans la couche plexiforme qui «lui marche sur les talons » et la 
rend par conséquent plus ou moins développée suivant l'intervalle 
entre les deux flux ascendants d’excitations. 

Le composant négatif de la réponse provoquée peut être éliminé 
aussi d’une autre façon, par exemple en injectant de la novocaïne 
dans le nerf sciatique excité. On sait que la novocaïne bloque avant 
tout les fines fibres non myélinisées. Si, à ce stade de novocaïnisa- 
tion, on exerce une excitation unique, on obtient dans l'écorce 
cérébrale, au lieu d'un potentiel biphasique mûr, le seul potentiel 
positif qui se développe complètement et semble pour cette raison 
considérablement augmenté en amplitude et en constante tempo- 
relle. 

Comme on a pu le voir, toutes les considérations nées de l'étude 
de la maturation systémique et hétérogène des structures nerveuses 
autorisent à considérer toute la diversité des potentiels évoqués 
dans le cortex cérébral comme le résultat d'un arrangement divers 
de nombreuses influences ascendantes en accord avec leur vitesse de 
propagation, les intervalles qui les séparent et les rapports spatiaux 
entre les divers phénomènes électriques. 

Jusqu'à présent, nous avons considéré la croissance hétérogène 
des structures corticales en rapport avec la genèse des phénomènes 
électriques et leurs relations. Cependant, l'expérience a montré 
qu'il existe encore une possibilité d'obtenir, dans l’ontogénèse post- 
natale précoce, la dispersion des phénomènes électriques suivant 
leurs composants. 

Nous avons déjà dit qu'il suffit de faire varier l'intensité des 
excitations pour mettre en évidence immédiatement la diversité 
de la genèse qu'un phénomène électrique en apparence homogène. 
Mais un procédé encore plus démonstratif pour obtenir une telle 
dispersion consiste à exercer une action chimique locale sur la sur- 
face du cortex au foyer d'activité maximale du potentiel évoqué. 

Si, au stade du potentiel biphasique évoqué nouvellement formé 
(15° jour), on pose à la surface de l'écorce cérébrale un papier im- 
bibé de solution d'acide gamma-amino-butyrique (GABA), on ob- 
tient une évolution remarquable des phases du potentiel évoqué 
(fig. 38). 

Parallèlement à la disparition graduelle du composant négatif, 
ce qui lui est propre en réponse à l’apposition de GABA, chez l'ani- 
mal adulte une négativité secondaire commence à croître peu à peu. 
Il est parfaitement évident que cette négativité n'apparaît et n’aug- 
mente qu'en fonction de GABA. Comme le montre la figure, la né- 
gativité primaire et la négativité secondaire modifient réciproque- 
ment leurs amplitudes selon la durée de l'action de GABA (F. Ata- 
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Mouradova, 1963). Prêtez atten- 
tion à l'amplitude importante 


de la négativité secondaire à la GABA 
deuxième minute (fig. 38). 
Il est possible que la néga- 
tivité secondaire, comme nous ” 
8 


18 © jour 


= 


l'avons appelée à notre labora- 
toire, ne soit pas un phénomène 
spécifique de l’ontogénèse post- 


natale précoce, étant donné que 
dans certains cas elle peut être 
découverte également chez l'ani- 
mal adulte après apposition de 

GABA (M. Serbinenko, 1963). UE) 2720 

Un fait est indubitable : aux 


étapes précoces de l’ontogénèse 


Fig. 38. Influence de GABA sur la ’rnn 
négativité primaire et secondaire du mn dls 
potentiel évoqué. 


Les électrogrammes enregistrés à des inter- 
valles différents après l'application de 
GABA (1%) montrent la présence du com- 
posant négatif (« négativité secondaire ») 
sur lequel cet acide agit positivement, ne 


le bloquant pas comme c'est le fait pour 

la négativité primaire. Pour l'acide agis- dr 13nn 
sant progressivement sur les potentiels 

éroqu on note le blocage correspondant 

de la négativité primaire et l’augmenta- 

tion graduelle de la négativité secondaire. Jé01ms 


postnatale (15-20 jours) elle peut être mise en évidence avec une 
clarté particulière, ce qui est une fois de plus un résultat probant 
de la croissance hétérogène des organisations synaptiques sur les 
cellules du cortex cérébral. 

Cependant, notre attention a été principalement attirée par un 
autre fait : comment se représenter une action aussi équivoque de 
l'acide gamma-amino-butyrique ? Pourquoi un potentiel négatif 
est-il bloqué par l’apposition de cette substance, alors qu’un autre 
est au contraire activé ? 

Du point de vue de la conception existante des deux types de 
synapses — dépolarisantes et hyperpolarisantes — nous devrions 
obtenir seulement un blocage et en aucun cas l'activation du pro- 
cessus de dépolarisation, c'est-à-dire du processus négatif. Dans les 
publications existantes nous n'avons pas trouvé de données ni d’in- 
dications à ce sujet, c'est pourquoi nous avons cherché à nous repré- 
seuter nous-mêmes la nature intime du phénomène. 
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La classification habituelle des formations synaptiques du cor- 
tex cérébral repose sur le paramètre de polarisation des membranes 
cellulaires. Mais la polarisation et la dépolarisation des éléments 
nerveux et, surtout, des formations synaptiques se trouvent sous 
la dependance complète du processus métabolique qui se développe 
tant dans la membrane même que dans le plasma des axones. 

Une question se pose tout naturellement : est-ce que les processus 
métaboliques qui entretiennent, dans différentes cellules nerveuses 


Fig. 39. Schéma du développement métabolique des processus subsynapti- 
ques avec un même effet électrique négatif sur la surface corticale. 


A et B — deux exemples de synapses avec des processus corticaux de spécificité diftérente 
+et — indiquent la polarisation de la membrane ; les ronds blancs et les ronds noirs sym- 
bolisent différents médiateurs. 


et dans les synapses, une polarisation aux propriétés électriques iden- 
tiques et également monotones (plus et moins) sont toujours d'une 
même structure chimique ? L'évaluation ordinaire de ces phéno- 
mènes s'arrête justement au niveau de leurs signes électriques. 
Mais est-ce que cela suffit ? 

Les données de la physiologie comparée nous persuadent que 
tivité synaptique peut être entièrement différente (Kh. Koch- 
toïantz, 1941). 

On dispose donc de données attestant qu’à la base d’un même 
phénomène électrique peuvent se trouver des processus métaboli- 
ques entièrement différents avec une sensibilité chimique indivi- 
duelle et spécifique. 

Il nous semble qu'en adoptant ce point de vue métabolique très 
général il est facile d'expliquer le fait paradoxal du comportement 
différent de deux phénomènes électriques négatifs devant un même 
agent chimique (GABA). 

Schématiquement, ces comportements peuvent être représentés 
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de la façon suivante. Sur le corps de cellules différentes ou même 
sur la membrane d'une même cellule il peut y avoir deux formations 
synaptiques présentant des processus chimiques spécifiques (fig. 
39). Une telle supposition n’est pas invraisemblable si l'on prend 
en considération l'extrême hétérogénéité de la membrane de la cel- 
lule nerveuse (Bullock, 1959) et de ses diverses formations synap- 
tiques. 

Il est également important de souligner que ces faits ouvrent 
les perspectives dans l'étude de la diversité protoplasmique des 
membranes subsynaptiques, la chimie des formations présynaptiques 
étant relativement uniforme. On peut penser que la sensibilité très 
différente du système nerveux aux agents pharmacologiques a pour 
fondement cette hétérogénéité métabolique des diverses formations 
synaptiques. 

Cependant, toutes ces questions attendent encore leur solution, 
aboutissement de recherches minutieuses conjuguées des neurophy- 
siologistes, neurochimistes et neurohistologues. 


* *#  * 


Les données antérieurement obtenues à notre laboratoire et les 
recherches récentes permettent d'affirmer une fois de plus que la 
systémogénèse est vraiment le régulateur du développement des 
structures et fonctions cérébrales. 

Ce développement se fait toujours sélectivement et de façon ac- 
célérée en accord avec les premières exigences du monde extérieur 
vis-à-vis de l'animal nouveau-né. Nous avons vu que cette conso- 
lidation opportune de systèmes fonctionnels d’une importance vitale 
est continuellement orientée par la pose des ébauches de systèmes 
et la croissance. Pour le cerveau, cette hétérogénéité de la matura- 
tion des différents composants du système fonctionnel s'étend jus- 
qu’au plus profond des combinaisons moléculaires et des processus 
de maturation sélective des organisations synaptiques, comme cela 
a été montré de façon spectaculaire au niveau cortical. 

Nul doute que le caractère systémogénétique de la maturation 
et de la croissance est le plus prononcé dans les systèmes fonction- 
nels qui doivent être à maturité au moment de la naissance. Ils 
sont manifestement innés, leur préparation et leur consolidation 
ont évidemment lieu durant l’embryogénèse. Ils n'en correspondent 
pas moins d'une façon étonnante aux facteurs écologiques, c'est-à- 
dire aux facteurs propres au nouveau-né de l'espèce envisagée. 
Peut-on dire qu'un achèvement de la consolidation du système fonc- 
tionnel coïincidant avec le moment de la naïssance soit utile ? Cer- 
tes, il en est ainsi. La sélection naturelle en classant les nouveau-nés 
en viables et non viables a fixé dans les codes génétiques tous les 
processus de croissance, et principalement leurs cadences, qui se ter- 
minent au moment précis de la naissance. Depuis que la vie est 
apparue sur terre, c’est la survie qui est devenue le critère décisif 
de l'utilité. 
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Au sens darwiniste général, tout ce qui, dans l'organisme ani- 
mal, favorise cette survie est utile ; tout ce qui conduit à l’anéan- 
tissement de la vie est nuisible. Au cours de millions d'années, la 
sélection naturelle a créé une forme parfaite de relations phylo- 
embryogénétiques : l'expérience de l'espèce se matérialise dans la 
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Fig. 40. Place de la systémogénèse dans le cycle évolutif général des fonctions 
adaptatives du nouveau-né, satisfaisant à son écologie. 


Les facteurs écologiques forment au début le cycle phylogénétique au cours duquel l’embryo- 

génèse ajuste finement la réaction du nouveau-né aux particularités de ses conditions d'exis- 

fence ; a et a’ expriment les facteurs écologiques qui exigent qu’on s’y adapte immédiate- 
ment après la naissance, 


perfection des processus de maturation dès avant la naissance. Pav- 
lov estimait que dans de semblables cas l'utilité est non seulement 
un facteur, mais aussi la prémisse des travaux de recherches (Pav- 
lov, 1909). Il serait pour le moins déraisonnable de voir en ceci une 
« téléologie » au sens philosophique (fig. 40). 

Moins spectaculaire est la réunion des composants de systèmes 
fonctionnels plus tardifs et plus finement organisés, sur la base des- 
quels se forment différents actes comportementaux dans l'ontogé- 
nèse postnatale précoce et tardive des animaux et particulièrement 
de l'homme. 
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Ici, la maturation de nouvelles organisations synaptiques dans 
le cerveau, les appareils périphériques étant parfaitement à point, 
acquiert une importance décisive, bien qu'à cette période tardive 
la maturation des formations synaptiques soit la réalisation du même 
code génétique qu'avant le moment de la naissance. Cependant, ces 
organisations synaptiques se forment en rapport avec la réalisation 
des fonctions adaptives de l'organisme intégral et sur l’arrière-fond 
de cette réalisation. Notre expérience dans l'étude des cadences de 
maturation, de la localisation et de la qualité des organisations sy- 
naptiques dans l’ontogénèse postnatale précoce nous convainc que 
d'immenses perspectives s'ouvrent devant nous dans des recherches 
intéressantes et passionnantes sur l’activité innée. Quant au physio- 
logiste de l’activité nerveuse supérieure, ce fait présente pour lui 
un intérêt particulier : il l’oriente dans l'étude des lois générales 
de formation de l’activité acquise, c’est-à-dire réflexe con- 
ditionnée. 


CHAPITRE IV 


LES THÉORIES MODERNES DE LA COMMUTATION 
DU RÉFLEXE CONDITIONNÉ 


Pavlov dit un jour que toutes nos connaissances et nos hypo- 
thèses de travail se trouvent en dépendance directe de la finesse des 
méthodes de recherche et du niveau de la science envisagée. Cela 
est surtout vrai pour le perfectionnement graduel de nos représen- 
tations des fins mécanismes physiologiques de la commutation d'une 
liaison conditionnée. 

En effet, chaque chercheur qui s'efforce de comprendre comment 
se forme le réflexe conditionné se reporte naturellement aux maté- 
riaux obtenus par la neurophysiologie au moment donné. Les pre- 
mières observations faites au laboratoire de Pavlov sur les réflexes 
conditionnées ont donné l'impulsion à la construction d’une hypo- 
thèse sur le mécanisme le plus vraisemblable et le plus acceptable 
de la commutation sur la base des données de l’époque concernant 
l’activité cérébrale en général. 

Afin de pénétrer plus profondément le sens des premières hypo- 
thèses sur le mécanisme du réflexe conditionné, il faut se représenter 
un instant ce qu'était la neurophysiologie au debut du XX® siècle, 
étant donné que Pavlov ne pouvait puiser les informations qui lui 
étaient nécessaires que dans la neurophysiologie de son temps. 

On savait que le système nerveux central réalise l'activité adap- 
tative sur la base de deux processus contraires, l'excitation et l’in- 
hibition. Grâce à la découverte par Setchénov de l'inhibition dans 
le système nerveux central, celle-ci fut largement utilisée pour ex- 
pliquer des coordinations complexes. Toutefois, toutes ces interpré- 
tations concernaient essentiellement la moelle épinière. Seul Se- 
tchénov dans son livre célèbre « Les réflexes du cerveau » s’est servi 
de la conception de l'excitation et de l’inhibition centrales pour 
édifier les notions théoriques sur la nature réflexe de l'activité cé- 
rébrale. C'était une application hardie du principe matérialiste à 
l'explication des fins mécanismes de l’activité psychique qui était 
jusqu'alors principalement interprétée sur la base des conceptions 
idéalistes. Cependant, les fins mécanismes des segments supérieurs 
du système nerveux central, y compris le cortex, n’ont pas encore 
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été expliqués d'une façon satisfaisante. Le réflexe conditionné, 
forme universelle de l’activité du cerveau intégral, exige évidem- 
ment pour être compris l'analyse expérimentale de tous les sec- 
teurs du système nerveux central. 

Au début de ce siècle, Sherrington a le plus finement et le plus 
largement travaillé les questions de la coordination médullaire. Sa 
monographie « Integrative Action of the Nervous System » a paru 
en 1906. Toutefois, Sherrington n'a pratiquement pas abordé la 
véritable intégration des processus nerveux, bien qu'il ait fait de 
remarquables découvertes dans le domaine des mécanismes parti- 
culiers du système nerveux central (théorie de la voie commune, 
arcs réflexes alliés, action réciproque des muscles antagonistes, état 
de l'excitation centrale, etc.). En fait les intérêts de Sherrington 
portaient sur les mécanismes particuliers de l'activité intégrative, 
mais ne touchaient pas les lois de l’intégration même, en tant que 
fonction de l'organisme entier. En outre, à ce moment, les idées sur 
l'importance de la transmission synaptique des excitations avaient 
pleinement môûri, bien qu'elles n’aient pas encore été suffisam- 
ment élaborées pour le système nerveux central. 

Le réflexe conditionné qui assure l’adaptation de tout l’orga- 
nisme au milieu extérieur représente un véritable acte intégratif 
de l'organisme, étant donné qu'aucun ensemble de processus ner- 
veux ne peut être appelé intégration si cette intégration n’a pas 
conduit à un effet adaptatif final. 

Pavlov se trouvait donc en face d’un dilemme : édifier une re- 
présentation nouvelle et originale des mécanismes du réflexe con- 
ditionné ou rester au niveau purement phénoménologique de son 
explication. Fidèle aux traditions physiologiques, Pavlov renonça 
à la description phénoménologique du réflexe conditionné et, trans- 
férant toute la question sur le plan de l’interprétation physiologi- 
que, il donna le premier modèle de la commutation réflexe condi- 
tionnée. 

Au début de notre siècle, un point de vue prédominant basait 
le fonctionnement du système nerveux central sur un principe ri- 
goureux de localisation. Ce point de vue était particulièrement ren- 
forcé par les expériences de Munk, Fritsch et Hitzig sur la locali- 
sation déterminée dans le cortex cérébral de diverses zones de pro- 
jection sensorielles. En outre, toute la neurophysiologie de l’épo- 
que était fortement rattachée à la notion de seuil d'excitation et 
d'intensité du processus d’excitation. Il a été établi qu'à partir 
du seuil d’excitation, le système nerveux central peut s’exciter par 
des impulsions de plus en plus fortes qui, en rapport avec l'augmen- 
tation de l'intensité, conduisent à une réaction de plus en plus gé- 
néralisée de l'animal. L'expression classique de cette importance de 
l'intensité de la stimulation a été fournie par l'expérience de Pflü- 
ger avec irradiation de l'excitation le long de la mœæile épinière. 

Ainsi, au début du XX° siècle, le principe de localisation et la 
dépendance du caractère localisé de l'excitation vis-à-vis de l'inten- 
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sité du stimulus étaient des conceptions établies qui ont déterminé 
dans une grande mesure la position de la question, ainsi que l'inter- 
prétation des résultats obtenus. On s’attendait naturellement à 
ce que la compréhension de la connexion entre stimuli indifférent 
et inconditionnel fût construite sur la base des représentations phy- 
siologiques générales. 

Chose importante, la situation logique de l'expérience sur les 
réflexes conditionnés était tout à fait déterminée : deux excitants 
du monde extérieur — l’« indifférent » et celui d’« importance vi- 
tale », coïncidant dans une certaine mesure fortuitement dans le 
temps, entrent dans le système nerveux central successivement et 
indépendamment l’un de l’autre. Cette indépendance primaire d’un 
excitant par rapport à l’autre se traduit par le fait que nous pouvons 
choisir arbitrairement un excitant indifférent quelconque pour la 
formation d’une liaison conditionnée. Ce peut être un agent opti- 
que, acoustique, cutané, olfactif, etc. 

Dans tous ces cas on se rend aisément compte qu'au début l'ex- 
citant externe choisi n’est aucunement en rapport avec les activités 
fondamentales de l'organisme si l’on excepte la réaction explora- 
toire qui a toujours lieu quand un excitant nouveau agit sur les 
organes des sens de l’animal. 

Si après plusieurs de ces coïncidences successives un excitant 
auparavant indifférent se met à former l’activité d'une importance 
vitale qui l'a toujours suivi, le simple bon sens oblige à conclure 
qu'entre le premier et le deuxième excitant il s’est établi une con- 
nexion matérielle quelconque et cela naturellement sur le substrat 
du système nerveux. 

Dans les expériences sur le réflexe conditionné une situation 
logique aussi nette devait inévitablement pousser à rechercher un 
lien concret entre les deux excitants. 

On sait que dans ses publications de 1908 Pavlov a donné le 
premier schéma du réflexe conditionné dans lequel le point cortical 
de l’excitant indifférent était relié au centre nutritif bulbaire (fig. 
41). Il a été établi qu'après quelques associations l’excitant indif- 
férent provoquait lui-même la salivation. Pavlov écrivit à ce pro- 
pos : « Il en découle que puisque dans le système nerveux (dans 
le cas présent, dans le centre salivaire réflexe) apparaissent des 
foyers d'excitation intense, les excitations, qui étaient jusqu'alors 
indifférentes, provenaient du monde extérieur et étaient conduites 
aux centres récepteurs du cortex cérébral, se dirigent vers ces foyers 
en se concentrant et en se frayant de cette façon un chemin. » C’est 
ainsi que fut créée la conception de l'attraction d'une excitation 
faible par une autre plus forte, créée par un excitant inconditionnel. 

Il aurait semblé naturel de penser que l'excitation d’un stimur- 
lus indifférent arrive dès le début d’une façon quelconque dans les 
structures d’une excitation inconditionnelle non encore appliquée, 
c'est-à-dire dans les structures de la prise de nourriture. Toutefois, 
la théorie des localisations régnant à l'époque obligeait à limiter 
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la propagation de l'excitation indifférente à partir de la zone de 
projection, c'est-à-dire à partir d'un foyer d’excitation parfaite- 
ment localisé. Dans cette optique l'excitation indifférente n'avait 
pas d’autres possibilités de rejoindre le foyer d’excitation incondi- 
tionnée sinon d'être attirée par lui. C’est ainsi qu'est née l’hypo- 
thèse de l’« attraction » de l’excitation indifférente qui répondait 
bien à l'idée de la localisation stricte, dans le système nerveux 


Fig. 41. Schéma du mécanisme de formation du réflexe conditionné proposé 

par Pavlov (1908-1909). Cette première hypothèse suppose que l'extrémité 

corticale de l’analyseur se relie directement avec le centre de la glande sali- 
vaire. 


À — langue ; B — peau (excitation tactile) ; B1 — peau (excitation thermique) ; C — 
eux ; D — oreille ; E — nez ; CC — cortex ; centres récepteurs corticaux de la jangue 
a) ; de la peau (excitation tactile) (b) ; de la peau (excitation thermique) (b’); des 

yeux (c) ; de l'oreille (d) ; du nez (e) ; Bu — bulbe ; S — glande salivaire. 


central, de l‘excitation provenant des deux excitants appliqués. 
C'est ainsi également qu'est née l’idée du « traçage de voie» qui 
a complété la conception générale de la liaison de deux foyers d'ex- 
citation. 

L'hypothèse exposée plus haut était historiquement la première, 
c'est pourquoi, naturellement, elle reflétait seulement les traits 
les plus généraux de l'activité réflexe conditionnée. 

Au fur et à mesure que le laboratoire de Pavlov accumulait des 
résultats, les chercheurs se persuadaient de plus en plus que le con- 
tact entre l'excitation indifférente et l'excitation inconditionnée 
ne s'établit pas suivant la voie écorce — bulbe, mais suivant la 
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voie écorce — écorce. Cette résolution de la question est devenue 
possible après que se fut constituée la conception des représentations 
corticales des différents réflexes absolus. Grâce à ce complément, 
ce processus cortico-sous-cortical qu'est la commutation est devenu 
cortico-cortical, c'est-à-dire qu'il se produisait entre deux représen- 
tations : celle de l'excitation indifférente et celle de l'excitation 
inconditionnée. 

Notons qu’un tel changement de localisation de la commutation 
de la liaison conditionnée n'a pourtant pas modifié l'idée de la na- 
ture de la commutation. Comme dans la première hypothèse, un 
foyer d’excitation intense de la représentation corticale d'une ex- 
citation inconditionnée « attirait » l'excitation provenant d’un sti- 
mulus indifférent. 

Cette idée de la liaison entre la zone de projection de l'excitant 
indifférent (« foyer d’excitation ») s'est maintenue, en somme, jus- 
qu'aujourd'hui. Actuellement encore nous expliquons la commu- 
tation d'un réflexe conditionné comme une association de deux 
foyers d’excitation de l'écorce cérébrale. De même qu'auparavant, 
le point central du mécanisme de cette commutation est une diffé- 
rence de force des excitations réunies : un foyer d'excitation intense 
provenant d’un stimulus inconditionnel attire toujours une faible 
excitation provenant d'un stimulus indifférent. 

Toutefois, cette représentation généralement admise recèle quel- 
ques contradictions qui n’ont jamais été l’objet d'une discussion 
neurophysiologique spéciale. Par exemple, la théorie de la commu- 
tation cortico-corticale ne s'est jamais occupée de la question de 
savoir comment et par quels moyens l'excitation conditionnée, 
formée entre deux points corticaux afférents, se réalise ensuite dans 
le travail des appareils corticofuges efférents. 

En effet, la représentation corticale d’un excitant indifférent 
ou inconditionnel est, de par sa nature même, une représentation 
afférente. Naturellement, cette représentation ne sert que de point 
d'obtention de l'information afférente et peut-être de son traite- 
ment. Mais comme une telle liaison doit aboutir à la formation d'une 
réaction nutritive conditionnée valable, il paraît que l'une quel- 
conque des représentations afférentes doit inévitablement donner 
naissance à un complexe d'excitations efférentes capable de former 
entièrement le comportement alimentaire de l'animal. Or, c'est 
ce mécanisme qui reste un mystère ; comment une représentation 
afférente peut-elle former un complexe d'excitations efférentes 
orienté et parfaitement intégré ? Nous ne connaissons pas actuelle- 
ment de mécanismes neurophysiologiques capables de nous expli- 
quer ce processus au niveau de l'écorce cérébrale. 

Par conséquent, la conception de la commutation d’une liaison 
conditionnée entre deux foyers corticaux d'excitations afférentes 
comporte beaucoup de contradictions purement neurophysiologiques. 
La cause principale en est son existence en marge des idées neuro- 
physiologiques régnantes. La formation de la réaction condition- 
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née en tant que mécanisme complexe d'intégration efférente n'avait 
pas été incluse dans la conception générale de la commutation, d'où 
des contradictions purement neurophysiologiques. 

© La conception dont nous parlons constatait le fait d'une com- 
mutation entre deux foyers corticaux d'excitation, mais n'’expli- 
quait pas neurophysiologiquement comment cette association peut 
être réalisée dans le travail de la partie efférente du réflexe condi- 
tionné. Nous savons que le réflexe conditionné représente, à son 
extrémité efférente, un complexe d’excitations très organisé qui 
détermine la part de chacun des appareils de travail de façon que 
dans l’ensemble l’acte réponse soit utile. 

On a exprimé certaines autres idées sur la commutation du ré- 
flexe conditionné qui ont constitué autant de variantes du principe 
de base formulé dès 1908 par Pavlov. 

Asratian (1952), par exemple, se fondant sur le fait largement 
connu que l’excitant indifférent provoque une réaction exploratoire, 
suppose que c'est précisément la représentation corticale de celle- 
ci qui est liée à la représentation du centre de la réaction incondi- 
tionnée. Dans l'idée d'Asratian, le foyer de l'excitation indiffé- 
rente a été remplacé par un foyer d'excitation inconditionnée de 
caractère investigateur et, par conséquent, le processus de commu- 
tation doit se réaliser entre les représentations corticales des deux 
réflexes absolus. 

L'analyse approfondie de ces vues nous montre que si nous les 
acceptions, nous ne ferions qu'ajouter plusieurs contradictions nou- 
velles à celles qui existent déjà. Il est par exemple difficile de se 
représenter le mécanisme physiologique réel grâce auquel se produit 
la commutation d’une liaison entre les représentations corticales 
de deux réflexes absolus. La conception pavlovienne de l'attraction 
de l'excitation faible d’un stimulus indifférent par l'excitation 
d’un stimulus absolu possède une base parfaitement déterministe : 
un foyer d'ercitation intense attire une excitation faible. Mais on ne 
sait nullement sur quelle base neurophysiologique peut s'établir 
une liaison temporaire entre deux foyers corticaux d'’excitation 
si tous les deux sont les représentations corticales d'’excitations 
inconditionnées d'intensité sensiblement identique. 

En effet, les observations en laboratoire montrent que la réac- 
tion exploratoire de l'animal à un certain stimulus peut interrom- 
pre la marche d'une réaction alimentaire inconditionnée. Autrement 
dit, à un moment quelconque d'interaction de ces deux réactions 
absolues, c'est justement la première qui est un « foyer d'excita- 
tion » plus intense que l’excitation nutritive inconditionnée. 

En outre, l'observation de la conduite de l’homme dans les dif- 
férentes circonstances de la vie montre que la réaction exploratoire 
à une nouveauté quelconque réprime les réactions alimentaire, 
sexuelle et même défensive. Dans quelle direction s’engageront alors 
la formation de la liaison temporaire et sa réalisation sur un signal ? 
Nous avons ici une discordance nette avec la logique des relations 
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dont Pavlov a doté sa première conception de la commutation du 
réflexe conditionné. 

Ajoutons que la réaction exploratoire ne peut avoir, de par sa 
nature physiologique même, un «foyer d'’excitation » nettement 
délimité tel qu’on l'a en vue quand on parle de commutation d'une 
liaison conditionnée. En effet, on connaît que la formation d'une 
telle réaction s'accompagne d'une recherche active de l'information 
reçue dans le système nerveux par les différents analyseurs. Ceci 
signifie qu'au cours d’une orientation multilatérale dans le monde 
extérieur le cortex cérébral acquiert plusieurs foyers d'excitation 
actifs. C'est pourquoi il est difficile de se représenter de quelle fa- 
çon ce processus à foyers multiples et incontestablement intégratif 
de la recherche d’une synthèse afférente la plus complète pour le 
moment donné peut-il « se relier » au foyer d'excitation de l’exci- 
tant inconditionnel. 


Les contradictions examinées ci-dessus suffisent pour qu'on mette 
en doute l'idée de la commutation d'une liaison conditionnée entre 
deux foyers corticaux d'’excitations inconditionnées. 


En outre, cette conception conserve le trait le plus caractéris- 
tique de toutes les précédentes, à savoir : La présence de deux foyers 
distincts d'excitation dans le cortex cérébral entre lesquels la commu- 
tation se produit, 

Les premières théories sur la commutation du réflexe conditionné 
datent de la période où le cerveau dans son ensemble paraissait au 
chercheur une sorte de « boîte noire » susceptible, comme de juste, 
de relations plus diverses. Cependant, les dernières acquisitions de 
la neurophysiologie dans l'étude directe des rapports intracéré- 
braux limitent fortement la possibilité d'hypothèses de ce genre. 
J'entends par là la découverte du rôle physiologique de la forma- 
tion réticulée en tant que grand canal d'information ascendante et 
de son influence stimulante sur le cortex cérébral. Depuis ces tra- 
vaux physiologiques de Moruzzi et Magoun, nos représentations 
sur l'accès des excitations afférentes dans le cortex cérébral se sont 
fortement modifiées. 

En effet, sur quoi reposaient toutes les conceptions initiales de 
la commutation du réflexe conditionné ? Elles supposaient que toute 
l'afférentation arrivant au cortex suit un seul canal, c’est-à-dire 
les rubans de Reil, les noyaux thalamiques spécifiques et qu'elle 
forme ensuite dans l'écorce des foyers d’excitation (de projection) 
nettement délimités d’une modalité sensorielle donnée. 

La découverte du rôle physiologique de la formation réticulée 
a dans une certaine mesure élargi nos connaissances sur les mécanis- 
mes d'accès de l'information afférente dans le cortex cérébral. On 
a compris que la manipulation de l'information afférente reçue par 
le cerveau est beaucoup plus complexe. Il n'y a pas, jusqu'à pré- 
sent, de représentation suffisamment nette des modifications appor- 
tées par ces résultats nouveaux à nos idées antérieures sur la commu- 
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tation du réflexe conditionné. En bref, ces résultats nouveaux s’énon- 
cent sous la forme des quatre thèses suivantes. 

4. Chaque excitation, qu'elle soit indifférente ou incondition- 
née, entre dans l'écorce cérébrale par deux canaux différents. L'un 
d'eux a justement servi de base à nos conceptions des mécanismes 
du réflexe conditionné (rubans de Reil, thalamus et zones de pro- 
jection des grands hémisphères). L'autre voie plus puissante par la- 
quelle les excitations afférentes arrivent dans le cortex cérébral 
a été découverte par Magoun et Moruzzi. Ces auteurs ont mis en évi- 
dence une voie collatérale nouvelle de propagation des mêmes exci- 
tations par la formation réticulée du tronc cérébral. Toutefois, ces 
excitations subissent une transformation qualitative infiniment 
plus importante. 

2. Une des particularités remarquables des excitations se rami- 
fiant en collatérales dans la formation réticulée à partir des rubans 
de Reil est qu'étant en quelque sorte 1a copie des excitations se diri- 
geant vers le thalamus et l'écorce, elles subissent cependant une vas- 
te dispersion dans les noyaux sous-corticaux. On peut dire sans exa- 
gération que toutes les formations sous-corticales sont sous une forme 
ou une autre impliquées dans la manipulation de cette information. 
Et c'est seulement après cette opération que la plus grande partie 
de l'information afférente se transforme en flux généralisés d'exci- 
tations ascendantes qui parviennent à l'écorce seulement 5 à 25 mil- 
lisecondes plus tard que l'information directe qui suit les rubans 
de Reil. Impossible de ne pas voir que ce dernier point contredit 
le sens que nous donnons à la notion de « foyer d’excitation ». 

Dans le chapitre sur la théorie convergente de l'excitation nous 
essayerons d’éclaircir un peu cette contradiction essentielle dans 
l’appréciation de la nature neurophysiologique du réflexe condition- 
né. 

3. C'est au moyen de narcotiques que l’on a obtenu des résultats 
particulièrement importants et intéressants pour la comparaison 
des deux Canaux d'accès de l'information afférente dans le cortex. 
Il a été montré qu’une substance narcotique anesthésiant l’animal 
élimine en même temps l’action stimulante des excitations collaté- 
rales précitées. En même temps, loin d’être éliminées par les nar- 
cotiques, les excitations des rubans de Reïil qui déterminent toutes 
nos représentations théoriques sont plus accentuées qu'à l'état vi- 
gile. Autrement dit, le « foyer d'excitation » auquel se rattachent 
toutes nos hypothèses de travail ne peut être mis en corrélation 
avec l'état de veille, la conscience et tout ce qui accompagne ces 
états actifs du cerveau. 

Il est parfaitement évident que cette analyse comparative des 
deux canaux par lesquels les informations afférentes accèdent au 
cerveau place le chercheur qui étudie les réflexes conditionnés de- 
vant un nombre énorme de problèmes nouveaux, très intéressants. 

4. Le fait que les excitations qui suivent le deuxième canal 
dit non spécifique ont un Caractère généralisé, c'est-à-dire qu'elles 
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intéressent toutes les zones du cortex cérébral, est d'une importance 
exceptionnelle pour le problème de la commutation des réflexes 
conditionnés. Ceci signifie que cette généralisation de l’excitation 
dans l’écorce est d'un caracrète particulier : elle suit une ligne as- 
cendante, c'est-à-dire verticale et non pas horizontale comme nous 
le supposions pour toutes les hypothèses de travail sur l'irradiation 
des excitations à partir du « point initial » de l'excitation. 

Il est clair qu’à la lumière de ces découvertes neurophysiologi- 
ques les chercheurs étudiant l’activité nerveuse supérieure se trou- 
vent devant l'alternative : ou bien l'addition d’un nouveau canal 
d'excitation dans l'écorce cérébrale n’a aucune importance pour 
les conceptions admises sur la commutation d'un réflexe conditionné, 
ou bien il s’agit de quelque chose de nouveau, qui élargit nos repré- 
sentations des mécanismes de commutation des réflexes condition- 
nés et particulièrement du mouvement des processus nerveux dans 
l'écorce cérébrale. 

Dans le chapitre « L'hypothèse de la commutation convergente 
du réflexe conditionné » nous cherchons à élucider le sens physiolo- 
gique des modifications apportées par la théorie du rôle physiolo- 
gique de la formation réticulée et par les acquisitions neurophysio- 
logiques les plus récentes au problème de commutation du réflexe 
conditionné. 

Les nouveaux problèmes que nous avons exposés et qui surgis- 
sent avec de nouvelles données neurophysiologiques ont poussé à 
créer le modèle de réflexe conditionné en faisant intervenir les don- 
nées physiologiques sur la formation réticulée ou plus exactement 
sur les différents genres de stimulation non spécifique de l'activité 
corticale. 

La tentative la plus importante faite dans ce sens est l'hypothèse 
de Fessard et Gastaut relative au mécanisme et à la localisation du 
processus de commutation dans le réflexe conditionné. Ces auteurs 
partent du fait que le processus de généralisation primaire des ex- 
citations ascendantes par le canal réticulaire multisynaptique cons- 
titue la base de l'apparition d'une commutation primaire de liai- 
son temporaire au niveau sous-Cortical. En effet, les modifications 
conditionnées initiales de l’électroencéphalogramme lors de l'éla- 
boration du réflexe conditionné surviennent dans la formation réti- 
culée. D’après Fessard et Gastaut, un tel écart apparaît le premier 
et il est le plus accentué dans le cas d’une croissance progressive de 
la réaction conditionnée. 

En fait, c'est justement ce seul facteur, les écarts électroencé- 
phalographiques, qui permet une conclusion de la plus haute im- 
portance sur la localisation sous-corticale primaire de la commu- 
tation d'une liaison conditionnée. D'après ces auteurs, cette commu- 
tation primaire s'étend ensuite à l'écorce cérébrale (fig. 42). 

Peut-on nier cette thèse générale qu'en principe toute partie 
du cerveau est capable d'associer deux excitants agissant successi- 
vement sur le système nerveux ?. Tel est le sens évolutif du dévelop- 
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pement du tissu nerveux en tant que substrat d’un enchaînement 
rapide de transformations chimiques consécutives se produisant 
chaque fois qu'une action extérieure sollicite les organes des sens. 
Mais dans le cas considéré, il s’agit d'un phénomène plus complexe — 
d'un acte comportemental conditionné parfaitement organisé. 
C'est ce qui exige quelques remarques à propos de la conception de 
Fessard et Gastaut. 


» À 
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Fig. 42. Schéma de la commutation de la liaison réflexe conditionnée aux 

différents niveaux des formations sous-corticales avec participation de la for- 

mation réticulée et des régions associatives de l'écorce cérébrale (d’après Gas- 
taut). 

I — région de la formation réticulée de la partie inférieure du tronc cérébral ; II—niveau 


des voies et noyaux thalamiques non spécifiques ; ZII — niveau de l’écorce cérébrale où 
se forme définitivement la liaison réflexe conditionnée. 


Le rôle de la réaction exploratoire dans la commutation est 
clair depuis longtemps : le haut degré de stimulation de l’activité 
corticale qui survient en l'occurrence favorise la perception la plus 
complète des signalisations afférentes et la manipulation la plus 
rapide de l’information reçue du fait que les liaisons multilatérales 
et les confrontations des excitations ascendantes au niveau cortical 
sont grandement facilitées (P. Anokhine, 1958). 
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Pour revenir à la conception de Fessard et Gastaut, nous devons 
dire qu’elle néglige précisément la toute première période d'élabo- 
ration d’une réaction conditionnée. 

En effet, dès les premières applications d'un excitant indiffé- 
rent, l'écorce cérébrale devient très active et propage son influence 
en direction corticofuge, bien au-delà des limites de l'écorce même. 
On pense donc tout naturellement que le caractère de la commuta- 
tion pris pour base par Fessard et Gastaut n'est que le résultat éloi- 
gné d'une influence fortement développée du cortex à tous les ni- 
veaux du système nerveux central (Hernandez-Peon, 1956 ; A.Chou- 
milina, 1959, 1961 ;: V. Gavlitchek, 1958). 

En quoi consiste cette participation de l'écorce à la détermina- 
tion de la commutation primaire du réflexe conditionné ? Nous 
avons établi en étudiant ce qu'on appelle le remaniement des ré- 
flexes conditionnés que les formes primaires de nouvelles associations 
conditionnées surviennent toujours avec participation du cortex 
(P. Anokhine et E. Artémiev, 1949). Toutefois, cette participation 
est fort curieuse. En confrontant et en synthétisant les nombreuses 
et diverses actions afférentes exercées sur l'organisme, l'écorce cé- 
rébrale peut activement influencer le niveau sous-cortical par des 
connexions corticofuges. 

Les expériences consistaient en ce que l'animal se trouvant dans 
le travail avec deux écuelles diamétralement opposées pouvait li- 
brement choisir une des écuelles en correspondance avec le signal 
conditionnel appliqué. 

Le ton « la » était renforcé par l'appât de l’écuelle droite, alors 
que l’offre d’un appât dans l'écuelle gauche renforçait la sonnerie. 
Après un long entraînement l'animal eut, en fin de compte, des 
réactions motrices conditionnées tout à fait automatiques. Il suffi- 
sait que retentisse le « la » pour que le chien se jette rapidement à 
droite et y attende l'appât renforçateur. 

À partir d'un certain moment, la situation du renforcement fut 
subitement changée. Le « la » ne fut plus renforcé que du côté op- 
posé, gauche, du travail. Au laboratoire pavlovien, cette forme d'ex- 
périence portait le nom de « remaniement ». 

Etant donné que dans notre cas l’excitant conditionnel ne per- 
dait pas sa valeur de signal et que notre expérience comportait deux 
indices de réaction conditionnée — sécrétoire et moteur — nous 
avions la possibilité d'observer un passage très graduel d'une réac- 
tion motrice à l'autre. 

Il s’est avéré qu'après le changement du lieu de renforcement 
la réaction motrice conditionnée commençait à se modifier à la 
fin de la réaction motrice dans la direction précédente. Les premiers 
temps, l'animal courait toujours à droite en réponse au «la». Il 
changeait de côté en fin d'action de l’excitant conditionnel, c'est-à- 
dire à la 15° seconde, puis à la 13°, à la 10°, la 5° et la 3° seconde. 
Cependant, la première seconde de réaction suivant l'ancienne di- 
rection s’opposait opiniâtrement à un remaniement. Tout au long 
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de la période de remaniement, durant très longtemps, l'animal se 
jetait immédiatement après le branchement du ton vers l'écuelle 
de droite, mais au bout de 1 à 2 secondes déjà, il passait au côté 
opposé. Nous avons appelé cette réaction, réaction de la « première 
seconde ». Elle s'opposait avec ténacité au remaniement et, de fait, 
elle resta non entièrement « remaniée ». Cette stabilité extrême de 
la réaction de la « première seconde » furçait à penser qu'elle était 
déterminée principalement par la sous-écorce. 

Dans maintes variantes d'expériences nous avons cependant 
établi que si dans cette partie de la réaction le remaniement est 
possible, c'est que le cortex cérébral participe activement à la com- 
mande des processus sous-corticaux, les faisant changer d'adresse, 
exécutant en quelque sorte l’« aiguillage ». C'est ce que montrent 
certains indices caractéristiques. Par exemple, si l'on affaiblit in- 
tentionnellement le contrôle cortical en permettant à l'animal d’en- 
trer dans un état de somnolence, on voit apparaître avec netteté la 
réaction de la « première seconde » en réponse à l’ancienne signifi- 
cation de l'excitant conditionnel (côté droit). On pouvait reprodui- 
re ce phénomène même si la réaction avait été éliminée par entrat- 
nement au moment de l'essai. 

Au contraire, au stade où la réaction de la « première seconde » 
restait encore constante, on pouvait la supprimer entièrement en 
suscitant une réaction exploratoire au moment du branchement de 
l’excitant conditionnel. Cependant, la période latente de la réaction 
motrice augmentait considérablement. Dans tous les derniers cas, 
la réaction motrice était toujours correcte, c'est-à-dire que l’ani- 
mal courait vers le côté gauche suivant le sens nouveau de l’exci- 
tant conditionnel, le ton « la ». 

Voici comment nous avons expliqué ce cas : c’est le composant 
« première seconde » de la réaction motrice qui est le plus automa- 
tisé dans le remaniement, parce qu’à ce moment l'excitation se pro- 
page directement dans les systèmes sous-corticaux. L'’extirpation 
des zones sensorimotrices des deux hémisphères n'élimine pas ce 
genre d'excitation générale (F. Koriakine, 1959). 

Cependant, au beau milieu d'une synthèse, que rien ne dérange, 
de toutes les actions afférentes du moment donné l'écorce cérébrale 
peut aisément modifier l'interaction des excitations au niveau des 
appareils sous-corticaux et refréner le développement sans encom- 
bre du composant sous-cortical rapide « première seconde » de la 
réaction motrice conditionnée (fig. 43). 

Comme le montre la description ci-dessus, nous ne nions nulle- 
ment la possibilité d’une forme quelconque de commutation réflexe 
conditionnée au niveau sous-cortical. Cependant, au cours de l'évo- 
lution et de la complexification du rôle synthétique de la réaction 
exploratoire le cortex a acquis la faculté d'agir sur n'importe quel 
niveau sous-cortical en refrénant les excitations qui s’y produisent 
et en les faisant changer d'adresse. 

Il serait difficile de penser autrement. En effet, on ne saurait 
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refuser aux appareils sous-corticaux, rece- 
vant une très riche information du milieu 
extérieur et possédant une convergence 
multisensorielle exceptionnellement large, 
l’aptitude à une commutation élémentaire 
ayant le caractère des liaisons temporaires. 

C'est de cette façon que je m'explique 
les phénomènes électriques conditionnés 
observés par Fessard et Gastaut dans les for- 


Fig. 43. Trace d'une ancienne réaction con- 
ditionnée au côté gauche du travail (croix). 
Même après 25 prises de nourriture du nou- 
“veau côté, le chien ne pouvait pas éteindre 
la réaction de la « première seconde ». 


Désignations de haut en bas : côtés droit et gauche 

du renforcement, enregistrement de la salivation, 

marquage de l’excitant conditionnel (ton), mar- 

guage du stimulus inconditionnel, temps en se- 
condes. 


mations sous-corticales.Ils’ pouvaient en effet voir le signe électroencé- 
phalographique d'une commutation conditionnée dans la sous-écor- 
ce, bien que les potentiels lents n’attestent pas toujours ce proces- 
sus. Toutefois, l'apparition de ce signe était indubitablement pré- 
cédée d'une réaction exploratoire fort probable avec stimulation 
généralisée des potentiels électriques lents du cortex cérébral et 
avec toutes les réverbérations cortico-sous-corticales d'excitations 
qui sont le mécanisme même de la synthèse afférente. Autrement dit, 
le cortex cérébral s’ingère activement dans l’activité des appareils 
sous-corticaux au début même de l'élaboration du réflexe con- 
ditionné. 

C'est pourquoi il serait imprudent d'affirmer que les signes 
d'une réaction conditionnée observés sur l’électroencéphalogramme 
au niveau de la formation réticulée sont ceux d’une commutation 
primaire (!) du réflexe conditionné en cet endroit même. 

L'analyse que nous avons faite, il y a déjà longtemps, de la 
commutation du réflexe conditionné du point de vue de la partici- 
pation du cortex cérébral et des appareils sous-corticaux a montré 
que ce sont justement de telles interactions qui se produisent à l’é- 
chelle du cerveau. 

La commutation conditionnée a sans aucun doute un caractère 
vertical et seules les liaisons temporaires des divers niveaux du cer- 
veau ont une signification comportementale différente et une com- 
position physiologique non identique, déterminée par le volume 
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de la synthèse afférente nécessaire à l'élaboration du réflexe con- 
ditionné (P. Anokhine, 1932, 1949, 1955, 1958, 1959, 1964). Ces 
données de notre laboratoire sont en parfaite harmonie avec les 
récentes preuves neurophysiologiques de l’action directe des niveaux 
supérieurs du système nerveux central sur tous les points synapti- 
ques nodaux se trouvant sur la voie des signalisations afférentes 
provenant de la périphérie (Hernandez-Peon, 1958 ; Livingston, 
1960). Ce serait un non-sens physiologique que d' attribuer à à la for- 
mation réticulée l'initiative dans le choix actif et l’inhibition ac- 
tive de divers flux d'information afférente ascendante. 

En effet, l'action exercée centralement sur les flux d'’afférenta- 
tions périphériques ne contribue qu’à un processus plus général 
du cerveau entier, la synthèse afférente, qui est réalisée, nous le 
verrons plus bas, grâce à la convergence multilatérale des excita- 
tions sur les cellules corticales. Mais cette synthèse n’est pas une 
chasse désorganisée aux actions afférentes du monde extérieur fai- 
sant naître des millions d'impulsations nerveuses. Elle sert à for- 
mer le moment critique du comportement, à élaborer la décision 
d'agir comme ceci et non autrement, de former cet acte comportemen- 
tal et non un autre. 

Ce travail du système nerveux central ne peut se réaliser que là 
où le traitement synthétique porte et sur le motif initial et sur les 
particularités de la situation donnée et sur les données adéquates 

gardées dans la mémoire. Cet endroit est le cortex cérébral qui per- 
Coit toutes les sortes d'informations sous l’aspect de convergences 
et de recouvrements extrêmement larges d’excitations,. avec par- 
ticipation des mêmes éléments corticaux dans une même excitation 
ascendante (voir chapitre V). Donc, la représentation de la commu- 
tation d’un réflexe complexe en tant que fonction de la formation 
réticulée n'a pu naître que parce qu'on a négligé la première étape 
de formation de chaque réaction conditionnée — la synthèse de 
toutes les actions afférentes au moyen de la réaction exploratoire. 
La réaction exploratoire est inévitablement suivie du stade « syn- 
thèse afférente », associant pendant leur action les excitants tant 
indifférents qu’inconditionnels. 

La confirmation directe de toutes ces considérations sur les ni- 
veaux de la commutation est donnée par les longues expériences de 
Bélenkov, qui extirpa entièrement les hémisphères cérébraux à 
des chats et réussit par la suite à élaborer chez eux des réflexes con- 
ditionnés (N. Bélenkov, 1950, 1957, 1962, 1963). 

Il est vrai que ces réflexes n'avaient que les propriétés très ré 
duites de réflexes conditionnés normaux, mais ils n'en prouvént pas 
moins directement l'existence, dans les noyaux de la base, de po- 
tentialités de former une commutation conditionnée. 

Les expériences de Bélenkov confirment que les processus élé- 
mentaires d'orientation, de formation des états émotionnels et dé 
faculté d'association qui ont lieu, sans aucun doute, dans les appa- 
reils sous-corticaux, sont capables de réaliser une commutation 
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conditionnée. L'auteur donne un schéma par lequel, comme Fessard 
et Gastaut, mais en partant de ses résultats personnels, il s'efforce 
de concilier les conceptions antérieures sur une commutation exclu- 
sivement corticale et les dernières acquisitions de la neurophysiolo- 
gie, surtout les propriétés physiologiques de la formation réticulée 
(fig. 44). 

Comme le montre le schéma, la commutation d’une liaison con- 
ditionnée peut se faire à tous les niveaux de la sous-écorce et de l'é- 
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Fig. 44. Schéma des niveaux du système nerveux central participant à la for- 
mation du réflexe conditionné. 


Comme dans le schéma de Gastaut, les formations sous-corticales sont Incluses dans le pro- 
cessus de commutation. Malgré l’introduction de maillons complémentaires, le schéma est 
construit dans l’hypothèse de l'existence de deux foyers d’excitation dans l'écorce cérébrale, 


corce cérébrale, toutefois, elle est naturellement d'autant plus aisée 
que la partie restante de la masse de l'écorce et de la sous-écorce peut 
remplir plus complètement la synthèse afférente. 

Il faut convenir avec l’auteur que toutes ces connexions ont, 
certes, un Caractère multilatéral, mais qu'elles sont particulière- 
ment facilitées en présence d'une stimulation ascendante de l’acti- 
vité corticale. Si l’on part de la thèse indubitable que la formation 
d'une liaison conditionnée est le résultat d’une synthèse afférente 
préalable, une telle liaison se formera d'autant plus vite et plus 
aisément que le système nerveux aura de plus larges possibilités de 
synthèse afférente. Il est probable que cette circonstance soit déci- 
sive dans les expériences si persuasives de Bélenkov si l’on admet, 
bien sûr, que Le tissu cortical avait été totalement extirpé. 
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Les conceptions de la nature du processus de commutation 


Ces dernières années, en raison du développement de la morpho- 
logie du système nerveux et de l’électrophysiologie fine une nécessi- 
té s’est imposée d'expliquer les mécanismes intimes de la commuta- 
tion, c’est-à-dire la nature du processus de commutation, sa stabili- 
té de longue durée. Les nouvelles conceptions illustrent on ne peut 
mieux la justesse des paroles pavloviennes sur la dépendance de nos 
vues et hypothèses vis-à-vis du niveau de développement des métho- 
des de recherche et des idées scientifiques correspondantes. 


— — 
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Fig. 45. Schéma de l'appareil neuronique assurant la circulation des excita- 
tions (d'après Lorente de No). 


En 1933, Lorente de No a montré que l'excitation parvenue dans 
le système nerveux central ne s'y propage pas toujours progressive- 
ment ni en ligne droite entre le point d'entrée et le point où elle sort 
sur les appareils de travail périphériques. C’est ce qu’on penserait 
pourtant en partant de la formule classique du réflexe et des concep- 
tions qui se sont constituées sur l’activité du système nerveux cen- 
tral. Il s'est avéré qu'il existe des structures spéciales qui « ten- 
dent » à l'excitation qui y entre une sorte de piège circulaire tel 
qu'elle continue de s’y propager d’un élément à l’autre suivant une 
boucle fermée durant une longue période (fig. 45) (Lorente de No, 
1933). 

Etant donné qu’en pensant aux mécanismes de la mémoire et de 
la commutation du réflexe conditionné les chercheurs étaient sans 
cesse en quête d'un équivalent structural quelconque d’un fonction- 
nement de longue durée, les découvertes morphologiques de Lorent 
de No ont immédiatement attiré l'attention et ont été incluses par 
certains auteurs dans la conception de la commutation des réflexes 
conditionnés. 

En effet, un processus quelconque reliant deux excitants exté- 
rieurs pourrait devenir constant s'il tombait dans un « piège d'’exci- 
tation » de ce genre et se reproduirait par la suite à volonté sur un 
signal comme résultat d’une expérience acquise. 

Cette conception a été assez bien reçue par un grand nombre de 
chercheurs (Rashevsky, 1938 ; Jung, 1938 ; Hilgard, Marquis, 1940 ; 
Householder, Landabl, 1945). Ils ont exprimé la supposition que la 
mémoire en tant qu'expérience réflexe conditionnée se dépose dans 
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le système nerveux central sous la forme de ces « pièges d'excita- 
tion ». Toutefois, l'attrait d’une telle thèse ne peut s'expliquer 
que d’une seule façon : Lorente de No a donné, par sa découverte 
des formations structurales précitées, une première et très réelle 
espérance de trouver l'équivalent structural de la mémoire et de 
la commutation, 

En réalité, il y a beaucoup de faits contradictoires qui nous 
persuadent que les « pièges d’excitation » ne peuvent être l'appareil 
de la mémoire et de la stabilisation de l'expérience conditionnée 
vécue. Avant tout, comme le remarque justement Eccles (1953), 
cette explication pourrait être valable pour des mémorisations de 
courte durée, c'est-à-dire pour ce qui, dans la physiologie du réflexe 
conditionné, a reçu le nom de processus résiduel, car on ne peut sans 
doute considérer comme admissible que l'organisme, qui a besoin 
de millions de souvenirs, accomplisse ce travail de façon si peu éco- 
nome dans les éléments cellulaires de son cerveau. Il devrait avoir 
au moins des millions de cycles d’excitations en activité. 

De notre point de vue, l’objection la plus importante est que 
ce n'est pas une excitation en général qui devrait tomber dans le 
« piège », mais l'excitation sensorielle, renforcée par une autre ex- 
citation provenant de la stimulation d'une fonction vitale de l'or- 
ganisme. Par conséquent, en acceptant les idées de Lorente de No 
données plus haut, nous devons expliquer en plus de quelle façon 
l'excitation inconditionnée « attire » dans les « pièges » les impul- 
sions provenant d'un stimulus indifférent. 

En outre, il est extrêmement difficile d'admettre l'existence de 
ces boucles formées d'excitation sans expliquer par quelles voies 
ce « piège » se rattache à l'excitant conditionnel qui, entrant dans 
le système nerveux central, peut agir bien loin de ce « piège ». Mais 
c'est en partant des données fournies par l’anesthésie, les synco- 
pes, le refroidissement, etc., que l'on accepte le plus difficilement 
qu’une commutation conditionnée se produise sur la base de la for- 
mation de cycles continus d'excitations. De nombreuses expérien- 
ces ont montré qu'aucune de ces actions radicales sur le système 
nerveux n'élimine ce qui s'était élaboré auparavant chez les ani- 
maux sous la forme de réflexes conditionnés, même si cette expé- 
rience avait été acquise plus d’une année avant la narcotisation 
(Gerard, 1963). 

On admet à peine que les excitations circulantes qui certaine- 
ment doivent avant tout se distinguer par le paramètre de la fré- 
quence ne se modifient aucunement sous l'influence d'un sommeil 
ou d’un refroidissement prolongés. , 

Or, la pratique médicale nous apprend qu'une expérience anté- 
rieurement acquise ne perd ni après l’anesthésie, ni après un refroi- 
dissement prolongé sa précision et son adaptation aux excitants 
extérieurs correspondants. Toutes ces considérations permettent de 
conclure que les « pièges d’excitation » ne peuvent être admis que 
pour expliquer certains phénomènes résiduels de peu de durée. Ce- 
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pendant, ils ne sont nullement valables pour expliquer l'expérience 
conditionnée de l’homme et des animaux, si stable durant la vie 
entière. 

Ces dernières années, la découverte des transformations structu- 
rales dans les synapses ayant conduit pendant longtemps des exci- 
tations identiques a renouvelé les anciennes vues de Duval sur la 
« convergence » et la «divergence » des formations synaptiques. 
On sait que Duval a édifié dessus sa théorie de l'alternance du som- 
meil et de la vigilance. Ces idées, purement spéculatives au début, 
ont reçu un sens déterminé avec les dernières recherches extrôme- 
ment fines sur l’activité synaptique. Il a été montré qu'après que 
la synapse a agi, sa fine structure se modifie en ce sens que la distan- 
ce entre les différents éléments des formations pré et postsynaptiques 
diminue notablement. 

Il était légitime de penser qu’un tel rapprochement des éléments 
structuraux prenant part, sans aucun doute, à la transmission des 
influx nerveux crée les conditions d'une conduction plus facile des 
excitations. Etant donné que la plupart des neurophysiologistes 
discutant la nature de la commutation estiment que la formation 
d'une liaison conditionnée est le résultat d'une facilitation de la 
conduction d'une stimulation indifférente, les modifications pure- 
ment structurales dans les synapses ont été impliquées dans ce pro- 
blème. Les modifications structurales peuvent être suivies pendant 
plusieurs semaines. 

Les recherches d’Eccles et de McIntyre sur les réflexes plurisy- 
naptiques ont montré que les décharges de longue durée à travers 
ces formations réduisent la période de latence lors de la conduction 
de l'excitation et augmentent les contacts entre les éléments nerveux. 
Eccles estime que cette conduction facilitée peut être le résultat 
d’une accumulation excédentaire de médiateur dans les espaces 
intersynaptiques (Eccles, 1958). 

En rapport avec ce point de vue, une question particulièrement 
intéressante se pose, celle du rôle des épines dont sont amplement 
pourvus les dendrites des cellules nerveuses d'une façon générale et, 
particulièrement, les cellules cérébrales. 

Comme l'ont appris les travaux classiques de Cajal, les dendri- 
tes longs des cellules pyramidales de l'écorce sont parsemés de for- 
mations qui ressemblent à des épines et sont particulièrement visi- 
bles quand on traite le cerveau par la méthode de Golgi (Cajal, 
1955) (fig. 46). 

Depuis lors, ces épines ne cessent d’intriguer neuromorpholo- 
gistes aussi bien que neurophysiologistes. Quel est leur sens fonction- 
nel ? Ces dernières années, plusieurs travaux sont apparus sur l’ana- 
lyse de la structure fine de ces épines par la méthode de microsco- 
pie électronique. Il a été démontré que chacune d'elles a une struc- 
ture parfaitement déterminée et qu’elle constitue, sans aucun dou- 
te, un tout organique avec le protoplasme des formations dendriti- 
ques. 
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Compte tenu des données existantes sur la structure de la synapse 
neuromusculaire (de Robertis, 1958), nous pouvons supposer qu'une 
épine est une image extrêmement exagérée de la membrane postsy- 
naptique, de l'agrandissement de ses contacts chimico-structuraux 
avec la substance du protoplasma dendritique. Une question qui 
exige une discussion sérieuse se pose : à quel substrat appartient 
la synapse, plus exactement, ses parties constitutives, les structures 
pré et postsynaptique ? 
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Fig. 46. Schéma de différents neurones corticaux, d'« épines » des dendrites 
des grandes pyramides, de collatérales en retour des axones et représentation 
universelle de toutes les couches de l'écorce des grands hémisphères dans la 
première couche plexiforme (d'après Ramon y Cajal). 
I-IV — couches de l'écorce ; 1-17 — structures corticales. 


Comment sont répartis les paramètres fonctionnels trophiques 
et spécifiques de l'activité synaptique ? 

Dans une grande série d'expériences sur des anastomoses croi- 
sées des troncs nerveux d'importance fonctionnelle diverse, nous 
avons obtenu des données probantes disant que nos représentations 
sur la structure de la synapse et, principalement, sur l'appartenance 
fonctionnelle de ses différentes parties sont à revoir. 

Par exemple, après une anastomose hétérogène vago-linguale les 
fibres du pneumogastrique s’implantent dans la partie périphéri- 
que du nerf lingual et reconstituent complètement, dans la mu- 
queuse de la langue, la structure des formations réceptrices qui se 
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trouvent toujours dans cette zone d’innervation du nerf lingual. 
En outre, sous le rapport fonctionnel, ces récepteurs correspondent 
entièrement aux récepteurs ordinaires de la langue qui perçoivent 
les différentes saveurs des aliments, seulement leurs excitations 
parviennent à d’autres centres nerveux (A. Anokhina, 1946; 
A. Ivanov, 1964). 

L’anastomose vago-radiale conduit de même à des phénomènes 
« chimériques », étant donné que ce sont justement les récepteurs 
propres à la peau et aux muscles dans la zone d’innervation du n. 
radial qui se reconstituent dans la peau. Il en résulte que si l’on ef- 
fleure la peau dans la zone de l'innervation artificielle du pneumo- 
gastrique, des accès de toux surviennent sur-le-champ et ils répètent 
parfois exactement le rythme de l’excitation. Au contraire, en ser- 
rant le muscle entre les doigts, on provoque peu à peu des vomisse- 
ments (P. Anokhine et A. Ivanov, 1933, 1936). Si l’on part de la 
qualité de l'excitation, on peut dire sans crainte d’erreur que les 
récepteurs de la peau et ceux des muscles se sont reconstitués dans 
leur signification naturelle bien que, dans ce cas, les zones cutanée 
et musculaire du n. radial soient innervées par le pneumogastrique. 

Cependant, si l’on parle de la structure de la synapse qui consiste 
dans tous les cas en formations pré et postsynaptiques, ce sont les 
expériences avec les anastomoses hétérogènes des nerfs efférents 
qui sont particulièrement convaincantes. Les plus spectaculaires 
portaient sur le nerf phrénique et la corde du tympan. On sait que 
le nerf phrénique est un nerf musculaire et qu'il innerve les muscles 
striés du diaphragme par une synapse neuromusculaire dont la fonc- 
tion est spécifique. Au contraire, la corde du tympan innerve un 
organe sécrétoire, la glande salivaire sous-maxillaire, et sa synapse 
est neurosécrétoire. Quelles synapses se forment dans la glande sali- 
vaire dans l’anastomose en question quand les fibres du nerf phré- 
nique parviennent à la glande salivaire (fig. 47) ? 

L'expérience a montré que l'excitation du nerf phrénique en 
amont de l’anastomose donne, à un certain stade de la régénération, 
une salivation abondante, comme si nous excitions la corde du tym- 
pan (T. Alexéeva, 1961). Il est parfaitement évident que les for- 
mations synaptiques se sont régénérées suivant leur spécificité 
physiologique originaire bien que la glande salivaire soit infiltrée 
par des fibres du n. phrénique. 

Comment comprendre ces résultats des anastomoses fonction- 
nellement hétérogènes des troncs nerveux ? 

Afin de comprendre au mieux leur sens et leur importance pour 
le problème débattu, nous devons faire remarquer deux circonstan- 
ces de poids : 

1. La dégénérescence wallérienne descendante qui se développe 
après le sectionnement de la corde du tympan ou du nerf lingual 
gagne toutes les structures périphériques et fait entièrement dispa- 
raître aussi bien les récepteurs de la langue que les synapses neuro- 
sécrétoires dans la glande salivaire. Ceci signifie que l'influence 
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trophique du neurone central se propage à toutes les structures des 
formations périphériques. 

2. Toutefois, les fibres nerveuses d'un tout autre caractère fonc- 
tionnel rétablissent des formations synaptiques correspondant exac- 
tement à l'appartenance tissulaire originaire de la synapse, à la 
cellule sécrétoire de sa fonction précédente, bien que la fibre crois- 
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Fig. 47. Schéma de l’anastomose du nerf phrénique et de la corde du tympan. 


CS — centre salivaire : C? — corde du tympan ; S — synapse sécrétoire ; SS — glande 

salivaire sous-maxillaire ; À — lieu de l’anastomose ; Phr: — segment central du nerf 

phrénique ; Phr, — segment périphérique du nerf phrénique dégénéré après le section- 
nement ; ME — moelle épinière. 


la base de ces deux thèses nous pouvons, avec une grande probabili- 
té, construire le schéma de l’appartenance double, trophique et fonc- 
tionnelle, des synapses (fig. 48). 

Nous pouvons maintenant revenir au rôle des structures qui sont 
réparties dans toutes les formations dendritiques des grandes cellu- 
les corticales et qu'on appelle des épines. 

A quel substrat appartiennent-elles : aux axones qui se rami- 
fient sur le dendrite donné ou bien est-ce une structure fort outrée 
sur le plan moléculaire, l'analogue du substrat tissulaire synaptique 
appartenant sous l'aspect fonctionnel à l'organe récepteur ? Il nous 
semble que se trouvant sous l'influence permanente de l'axoplasma 
du neurone les épines, comme d'une façon générale toutes les for- 
mations postsynaptiques, reflètent dans une très grande mesure les 
propriétés fonctionnelles de l'étape suivante dans la transmission 
de l'information. 

Toutes ces considérations nous amènent à ce que, de par sa na- 
ture même, la synapse ne peut être l'endroit fixant une séquence 


154 


quelconque de deux excitations intéressant des points différents 
du cerveau, étant donné qu'en faisant cette supposition nous de- 
vrions admettre que vers une même synapse convergent plusieurs 
excitations de modalité différente. 

En effet, en opérant sur les arcs spinaux réflexes monosynapti- 
ques Eccles et autres auteurs ne font que souligner un simple exer- 
cice (training) de la synapse par rapport à une même excitation ré- 
pétée maintes fois. On peut voir qu'il s’agit ici de deux mécanismes 
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Fig. 48. Schéma de l'appartenance différente de certains neurones isolés. 


En haut — appartenance fonctionnelle de la synapse ; en bas — appartenance trophique 
des formations synaptiques. 


physiologiques complètement différents, étant donné que le pro- 
blème de la commutation du réflexe conditionné sous-entend tou- 
jours l'association dans le substrat du système nerveux de deux 
excitations différant par leur modalité physiologique, leur locali- 
sation et leur importance biologique pour l'organisme. De ce point 
de vue, la potentiation post-tétanique ne peut non plus servir à 
expliquer la fonction de commutation du réflexe conditionné. 

En outre, il y a beaucoup d'objections purement neurophysiolo- 
giques contre la théorie du « training synaptique » suivi d’une mo- 
dification de longue durée dans la structure de la synapse. Certes, 
comme il y a application répétitive d’un seul et même excitant, 
nous ne pouvons exclure un certain « training » des mêmes forma- 
tions synaptiques, cependant ce fait ne peut être décisif pour l’éta- 
blissement d'une activité conditionnée d'importance vitale. 

Nous savons déjà fort bien que l'on peut appliquer longtemps 
deux excitants — sonnerie et lumière — sans le moindre succès en 
ce qui concerne la stabilisation permanente de cette liaison. Au con- 
traire, avec chaque exercice, la liaison formée entre la sonnerie et 
la lumière s'éteint inévitablement. 

Ces considérations nous font penser que le facteur majeur de la 
commutation du réflexe conditionné est la réunion de deux exci- 
tants du monde extérieur tels que le deuxième fournisse à l’organis- 
me un profit ou une satisfaction essentiels à la vie. De ce point de 
vue biologique, le « training » de la synapse passe nettement au 
deuxième rang, étant donné que tout le sens de l'activité commuta- 
trice du cerveau consiste précisément en ce que dans certains cas 
l'organisme s'assure, dés la première coïncidence des excitations 
extérieures, le succès dans l’adaptation au monde environnant. 
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En effet, combien absurde serait la vie d'un animal supérieure- 
ment organisé si pour éviter un danger mortel quelconque ou l’a- 
néantissement de son organisme, il avait besoin d'un entraînement 
pour augmenter le débit des synapses. Il n’est guère probable qu'’a- 
près la première fois l'animal ait besoin d'exercices quelconques. 

Pour illustrer ce point de vue, voici un cas de mes observations 
personnelles. Un jour, conduisant un chien pour une expérience, 
j'ouvris si maladroïtement la porte que sa patte fut coincée et si 
fortement traumatisée que l'animal en hurla de douleur. Depuis 
lors, en arrivant près de cette porte, le chien s’arrêtait à chaque fois 
à bonne distance et la contournait en la regardant avec crainte. 

Il est évident qu'entre la porte qui s’ouvrait et la douleur 
ressentie par la patte dès la première (l) fois, il s'était établi une 
liaison conditionnée. Que serait devenu l'animal si, pour établir cette 
association, il avait fallu effectuer au moins plusieurs «exercices » ? 

Tout ce que nous avons dit ci-dessus souligne que la commuta- 
tion conditionnée n'est pas la conséquence d’un simple « exercice » 
d’une seule et même synapse par un même excitant. Ce n'est pas 
non plus le résultat d'une simple succession de deux excitants quel- 
conques. C’est une suite d’excitations telle qu'elle se termine iné- 
vitablement par une activité d’une importance vitale ou un état 
qui s'empare de tout l'être. Et le fait que dans des cas semblables 
l'association s'établit dès la première fois atteste qu’il s’agit de la 
qualité des excitations réunies, mais non pas de leurs paramètres 
purement quantitatifs. 

C'est précisément la haute activité biologique de la dernière des 
excitations qui favorise, d'une façon non encore comprise jusqu'au 
bout (voir chapitre suivant), l’« enchaînement » solide de deux 
excitations agissant successivement sur le système nerveux central. 

Les remarques ci-dessus sur l’inconsistance de la théorie de 
l'exercice de la synapse pour expliquer la commutation conditionnée 
peuvent être complétées de quelques considérations. Nous savons 
fort bien maintenant que chaque cellule nerveuse, composant d'une 
action très ramifiée de l'activité du cerveau entier, participe à 
chaque activité spécifique par quelques-unes de ses synapses. 

Donc, les exercices d'un système complexe quelconque d'’exci- 
tations à l'échelle de la cellule donnée se ramènent à l'exercice d’un 
certain nombre de synapses. Or, ces mêmes synapses peuvent, dans 
un autre système de cellules, participer à une autre activité n'ayant 
aucun rapport ni physiologique ni logique avec la première. Une 
question se pose naturellement : quelle influence ces synapses mo- 
difiées par l'exercice exercent-elles sur une activité nouvelle à 
laquelle elles doivent participer ? Nul doute qu'elles apporteront 
une certaine dissonance dans la formation de cette nouvelle activité. 

Toutes ces considérations nous mènent à conclure que la simple 
conception de l'entraînement des synapses et de leurs modifications 
structurales facilitant la conduction de l’excitation ne peut expli- 
quer le mécanisme intime de la commutation du réflexe conditionné. 


CHAPITRE V 


L'HYPOTHÈSE DE LA COMMUTATION 
DU RÉFLEXE CONDITIONN 


Avant de passer à la formulation de l'idée qui me préoccupe 
depuis plusieurs années je dois établir quelques particularités ter- 
minologiques du problème dans son ensemble. 

Le problème classique de la « commutation d'une liaison con- 
ditionnée », comme il a été formulé au laboratoire de Pavlov, se 
trouve de plus en plus englobé dans des notions empruntées à di- 
verses sciences connexes. 

Par exemple, le béhaviorisme qui considère la dépendance d'’ac- 
tes comportementaux dans leur ensemble par rapport aux facteurs 
externes et internes préfère avoir affaire au terme « apprentissage » 
(learning) et même « conditionnement » (conditioning), mais en 
somme tout enseignement de quelque chose de nouveau inclut né- 
cessairement la formation d’une nouvelle liaison conditionnée. Il 
est vrai que dans les exemples d’actes comportementaux intégraux 
cette formation n'est pas aussi physiologiquement évidente que 
dans le réflexe salivaire classique, étant donné qu'elle est quasi 
perdue dans une immense quantité de processus et de mécanismes 
complémentaires. 

D'autre part, il y a une quarantaine d'années, une tendance est 
apparue, celle d'appeler « réflexe conditionné » toute séquence de 
processus formée dans le système nerveux par un entraînement préa- 
lable et reproductible au signal. On connaît bien, par exemple, 
l'action successive d'un couple d’excitations « son — lumière ». Il 
résulte de l’utilisation itérative de ces excitants dans un même or- 
dre que la liaison entre eux dans le système nerveux est consolidée 
de façon que la seule application du son fait apparaître une dépres- 
sion du rythme alpha dans la partie occipitale, c’est-à-dire une dé- 
pression typique de l'application réelle de la lumière. 

Comme nous l'avons montré dans un chapitre précédent (voir 
chapitre 11), l'analogie avec le réflexe conditionné est ici inconsis- 
tante. Il est à propos de rappeler encore une fois ces considérations. 
L'« enchaînement » dans le protoplasma de deux actions successi- 
ves sur l'organisme est, d’une façon générale, la propriété la plus 
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ancienne d’une organisation vivante et notamment du système ner- 
veux comme appareil créé par l’évolution pour l'analyse et la 
synthèse des actions extérieures sur l'organisme. La continuité et 
la succession des mouvements dans le monde extérieur ont fait 
naître la propriété de contacts continus dans le système nerveux 
central. 

Le rôle historique du système nerveux a été de spécialiser et 
d’abaisser considérablement le seuil de sensibilité de l'organisme 
à certaines actions extérieures d'importance vitale. En même temps, 
il s’est spécialisé comme substrat établissant une liaison extrême- 
ment rapide entre deux actions successives sur l'être, car, comme 
nous l’avons vu, l'organisme est la conséquence directe et le reflet 
de cette succession éternelle des phénomènes dans le milieu environ- 
nant (voir chapitre I). 

Il est donc naturel que lorsque nous avons affaire à une séquence 
réitérée d'agents successifs, nous pouvons les premiers temps former 
un mécanisme d'excitation anticipante comme mécanisme élémen- 
taire de toute matière vivante. Toutefois, cette fixation primaire 
d'une séquence réelle dans les processus du système nerveux s'éteint 
inévitablement par la suite et ne peut plus être reproduite. 

Les expériences de Karazina exposées plus haut nous convain- 
quent que cette séquence passive d'actions sur l'organisme ne suffit 
pas pour que le lien établi au début entre les éléments successive- 
ment excités du système nerveux se consolide pour longtemps. 

Comme l’a montré la pratique de l’école pavlovienne, il .est 
absolument nécessaire que cette séquence d'actions sur le système 
nerveux se terrine par quelque chose d'essentiel pour l'être, pour sa 
vie, pour ses fonctions physiologiques et biologiques. C'est cette der- 
nière exigence qui constitue la particularité du réflexe conditionné 
classique. Ainsi, nous avons vu que la « commutation d'une liaison 
conditionnée » a lieu seulement dans le cas où il se produit, dans 
un voisinage immédiat d'une excitation indifférente quelconque, 
une action telle qu’elle s'accompagne de l’activité des structures 
innées de l'organisme, de l'excitation de sa sphère émotive et qu'el- 
le modifie d’une façon radicale son état général. 

En développant deux réactions biologiquement opposées de l’or- 
ganisme, assurant l'entretien de sa vie et son maintien sous la forme 
d'adaptations protectrices, l’évolution a, en même temps, consoli- 
dé chez les animaux supérieurs l'appréciation émotionnelle physio- 
logique du caractère biologique des actions extérieures, positives et 
destructives. Cette acquisition a permis à l'animal d'apprécier 
d'une façon extrêmement rapide l'importance vitale de tout fac- 
teur extérieur d'après l’un de ces complexes opposés de processus 
physiologiques. C'est justement ce renforcement par l'activité in- 
née généralisée qui est à la base d’une commutation conditionnée 
véritable. Une telle commutation a toujours un sens adaptatif, 
assurant à l’animal la possibilité à un seul signal de former une réac- 
tion le préparant à la situation future : éviter au bon moment les 
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actions distructives ou utiliser les conditions favorables à la vie 
(voir chapitre T). 

Ainsi, en abordant l'analyse du processus de commutation nous 
devons élucider la faculté qu’a le système nerveux d'associer des sé- 
quences d'actions extérieures qui se répètent systématiquement et 
mènent à un résultat positif dans le sens de la conservation de la 
vie. 
Notre étude portera sur la « commutation » de ce dernier type, 
c'est-à-dire les mécanismes représentés dans le réflexe conditionné 
classique. Or, ceci signifie qu'il faut avant tout analyser au niveau 
neurophysiologique fin les constituants à la base du réflexe condi- 
tionné, c'est-à-dire les excitants indifférent et inconditionnel. Mal- 
heureusement, on n'a pas encore exécuté un tel travail, c’est-à-dire 
l'analyse de ces constituants à la lumière des acquis neurophysiolo- 
giques modernes, c’est pourquoi se sont maintenus des idées et des 
termes qui ne correspondent plus à nos connaissances réelles sur les 
fonctions cérébrales. 

11 se produit sans aucun doute au cours de l'élaboration du ré- 
flexe conditionné un passage critique d'une notion biologique (ex- 
citant « indifférent ») à une autre (excitant d’« importance vitale »), 


Caractérisation neurophysiologique des 
excitations « indifférente » et inconditionnée 


Excitation indifférente. Compte tenu du passage critique men- 
tionné plus haut qui consiste dans l'acquisition d'un rôle nouveau 
par l’excitant indifférent, nous devoïis soumettre cette notion à 
une analyse physiologique plus profonde et plus circonstanciée que 
précédemment. 

La première question qui se dresse est la composition de l’exci- 
tation indifférente à la lumière des dernières recherches neurophy- 
siologiques. On postule alors que l’excitant indifférent, tout au 
moins dans ses premières applications, ne se distingue pas essentielle- 
ment de toute excitation sensorielle se propageant par les rubans 
de Reil. La différence consiste surtout dans le grand fond de l’acti- 
vité cérébrale sur lequel agissent l’excitant indifférent dans la si- 
tuation naturelle et le simple excitant sensoriel dans les conditions 
d’une expérience aiguë. Toutefois, cela peut ne pas avoir d’impor- 
tance décisive pour l'appréciation de la composition centrale de 
l'excitation indifférente. 

La question de la composition de l'excitation indifférente n’a 
jamais été débattue dans la littérature, bien que, semblerait-il, 
en parlant de « commutation » du réflexe conditionné nous n'igno- 
rions pas la composition des constituants physiologiques partici- 
pant à cette commutation. Bien plus, il s'est avéré qu'en général 
la nature intime de la commutation ne peut être comprise si l'on 
ne pénètre pas dans une certaine mesure la nature neurophysiolo- 
gique de ce qui est « commuté ». 
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A la lumière des acquisitions neurophysiologiques modernes 
on apprécie de façon exhaustive l’arrivée des excitations dans le 
système nerveux central, dans l'écorce cérébrale, en particulier, en 
confrontant trois indices électrophysiologiques — l’électroencépha- 
logramme, le potentiel évoqué et l’activité de décharge du neurone 
isolé. La corrélation de ces trois indices, qui sont, il est vrai, loin 
d'être parfaits et entièrement compris dans le sens physiologique 
(P. Anokhine, 1959, 1963), permet tout de même de juger du destin 
de l'excitation indifférente dans le système nerveux central jusqu'au 
cortex inclusivement. 

Etant donné que notre laboratoire a été le premier à entrepren- 
dre l'étude électroencéphalographique du réflexe conditionné (I. Lap- 
tev, 1940) au moyen d'’électrodes implantées à demeure dans les 
conditions de l'expérience classique de Pavlov, nous avons élaboré 
peu à peu un système de représentations et d’'approches de l’apprécia- 
tion desdits critères d'activité corticale. 

De plus, nos connaissances sur cette question se sont enrichies 
des résultats expérimentaux de beaucoup d'autres laboratoires qui 
ont présenté de très riches données sur ce sujet (M. Livanov, 1945, 
1952 ; N. Rojanski, 1940 ; A. Kogan, 1949, 1956 ; S. Roussinov, 
1947, 1953 ; A. Choumilina, 1949 ; Joshii a. Gamamoto, 1959 : 
Joshii et coll., 1960 ;: Ogura, 1960). Tout ceci nous permet de don- 
ner une appréciation plus précise et plus détaillée de nos propres 
matériaux expérimentaux et de ce qui a été obtenu par les autres 
chercheurs pendant l'étude des mécanismes de commutation du 
réîlexe conditionné, y compris le rôle de l'ARN dans ce processus. 

Les données de Jasper (1963), Jung (1963) et de nombreux au- 
tres savants qui ont poursuivi des recherches corrélatives sur le 
comportement d'éléments corticaux isolés lors de l'élaboration des 
réflexes conditionnés, rendent l'électroencéphalogramme peu utile 
pour comprendre les processus intimes au niveau des relations in- 
tercellulaires dans le cortex cérébral, exception faite de l’apprécia- 
tion de certaines modifications générales du potentiel pour beau- 
coup d'éléments corticaux à la fois (P. Anokhine, 1964). 

C'est justement pourquoi, quand on apprécie le destin de l’exci- 
tation indifférente dans le système nerveux central, nous cernons 
la répartition et les changements subis par les potentiels évoqués, 
ainsi que l'appréciation des décharges cellulaires. Une question se 
pose naturellement : ces critères sont-ils suffisants, et à quel point, 
pour pénétrer les processus intimes et indubitablement très fins de 
la commutation des réflexes conditionnés ? 

Il m'est déjà arrivé de parler spécialement à ce sujet (P. Anokhi- 
ne, 1958, 1964), c'est pourquoi je n'évaluerai ici ces critères que 
du point de vue de la tâche générale de ce chapitre, c'est-à-dire de 
la détermination du destin de l'excitation indifférente dans le sys- 
tème nerveux central. 

Mentionnons avant tout l'importance énorme de la narcotisa- 
tion pour la forme et la répartition dans l'écorce cérébrale des po- 
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tentiels évoqués obtenus. au moyen d'une même excitation. d'entrée, 
French, Hernandez-Peon, Livingston (1955), King (1956), Brazier 
(1955), Albe-Fessard (1960) et d'autres chercheurs avaient déjà 
indiqué que la qualité de l'anesthésiant et la profondeur:de la nar- 
cotisation ont de l’ importance pour l'indicateur observé, toutefois 
il était nécessaire d'effectuer des expériences spéciales. 

Notre collaborateur Nabil Effat (1964) a fait l'évaluation com- 
parée de la répartition des potentiels.évoqués dans l'écorce cérébrale 
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Fig. 49. Schéma du degré de blocage des potentiels évoqués de l’écorce céré- 
brale résultant d'une excitation solitaire du n. sciatique. 


Rangée du haut : le blocage est montré dans le plan vertical : rangée du bas : le blocage est 

montré dans sa projection horizontale dans l'écorce cérébrale sur la base de 48 points de 

dérivation du potentiel, AFF — efférentation géentrée ; FSc — niveau des formations 
sous-corticales 


en réponse à l'irritation du nerf sciatique dans les conditions de l'em- 
ploi d’anesthésiques divers. Il utilisa l'éther, le nembutal, l'urétha- 
ne, la chloralose, etc., c'est-à-dire des anesthésiques qui sont le 
plus souvent utilisés dans les expériences neurophysiologiques. Les 
potentiels évoqués étaient dérivés de 48 points de l'écorce, consti- 
tuant un réseau standard pour toutes les expériences et tous les nar- 
cotiques. 

Une circonstance remarquable a été mise en lumière, dont l'im- 
portance est indubitablement très grande pour la compréhension de 
l'étape sous-corticale dans la propagation de toute excitation affé- 
rente dans l'écorce cérébrale (fig. 49). 

Comme le montrent les deux schémas relatifs aux quatre diffé- 
rents anesthésiques, les potentiels évoqués ont une répartition très 
différente dans le cortex cérébral. Alors que la chloralose les met 
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en évidence dans tout le cortex depuis les lobes frontaux jusqu'aux 
occipitaux, son antipode, l’uréthane, ne le fait que sur un très pe- 
tit secteur de l'écorce dans la région de la localisation sensorimotrice. 

Les expériences comparées de Nabil Effat permettent d'émettre 
plusieurs thèses. | 

4. Elles montrent avant tout qu'il y a en principe une entière 
possibilité pour une excitation légèrement ultraliminaire du n. 
sciatiqué de traverser les appareils sous-corticaux et, en arrivant 
par les structures ascendantes jusqu'à l'écorce, de former sur toute 
la surface un potentiel évoqué de la forme correspondante. Quelles 
zones reçoivent réellement cette information des appareils sous- 
corticaux et sous quelle forme, cela peut dépendre seulement des 
différentes conditions contingentes du moment donné (narcose, vi- 
gilance, sommeil naturel, excitation émotionnelle, etc.). 

2. Le fait même d'une action différente des narcotiques sur les 
excitations sensorielles montant versles différentes zones de l'écorce 
montre qu'une même excitation sensorielle, pénétrant dans le sys- 
tème nerveux central par les rubans de Reil, se répartit dès le ni- 
veau sous-cortical entre les différents noyaux et arrive dans le cor- 
tex cérébral sous la forme d’une information multiforme. Ce fait 
est actuellement important parce qu'il montre la possibilité de 
nombreuses variantes de l'envahissement des formations sous-cor- 
ticales au passage d'une même excitation sensorielle indifférente. 

Il découle des conclusions tirées plus haut que la propagation 
des potentiels évoqués dans l'écorce cérébrale, et surtout la forme 
de ces potentiels, peut servir d'indice ne serait-ce qu'indirect de la 
façon dont se propage l'influence de ce que nous appelons une exci- 
tation afférente. Ce fait est naturellement essentiel pour résoudre 
‘comment par la suite, déjà au niveau des organisations synaptiques 
.corticales,.se répartissent les flux d'excitations ascendantes qui cor- 
respondent à l'application d’une excitation indifférente. Il est clair 
que la commutation même s’accomplit à l'étape finale du traite- 
ment des excitations ascendantes, aussi comprendre le mécanisme 
final de la commutation c’est connaître les processus en lesquels 
‘se transforment au niveau cortical les excitations ascendantes. 

Cependant, un obstacle sérieux pour la compréhension de l’a- 
dresse plus précise de ces excitations ascendantes diverses était l’in- 
détermination de l'électrogénèse des divers composants du potentiel 
évoqué. 

La théorie moniste qui régnait jusqu'à ce jour dans l’explica- 
tion du potentiel évoqué faisait jaillir, comme on sait, toute la 
diversité des composants à partir d’une seule impulsation ascen- 
dante formant les potentiels (subsynaptiques) sur les synapses axo- 
somatiques. Quant à tous les autres composants du potentiel évoqué, 
ils dérivent, selon cette théorie, de ce stade initial de l'excitation. 
La seule différence entre les auteurs est de proposer, pour l'origine 
du potentiel négatif de la réponse évoquée, divers mécanismes de 
propagation d’urie même excitation ascendante initiale. 


162 


Eccles (1963), Grundfest (1959, 1960), Morison (1942) et autres 
considèrent le potentiel négatif de la réponse évoquée primaire com- 
me le résultat de l'ascension des potentiels subsynaptiques suivant 
les longs dendrites des cellules corticales vers les dendrites apicaux 
où ils forment le composant négatif du potentiel évoqué. 

Roïtbak considère le composant négatif comme le résultat de 
l'excitation après sa sortie sur l’axone par les collatérales de retour 
vers les dendrites apicaux de son propre neurone. Autrement dit, 
cette conception suppose que le composant négatif du potentiel 
évoqué ne peut se former que dans le cas où le neurone est déjà passé 
à son activité de décharge. Formant ici un nouveau potentiel sub- 
synaptique, cette excitation en retour crée, selon Roïtbak, un com- 
posant négatif (A. Roïtbak, 1956). 

‘Toutefois, ces dernières années, nos représentations sur la com- 
position du potentiel évoqué se sont fortement modifées en ce qui 
concerne les principes mêmes, ouvrant en même temps de larges 
perspectives pour la compréhension des mécanismes de répartition 
des excitations suivant les organisations synaptiques des éléments 
cellulaires corticaux. J'ai en vue toute une série de recherches 
sur le potentiel évoqué exécutées à notre laboratoire durant les pre- 
mières journées du développement postnatal des animaux. 

Des recherches sur le potentiel évoqué dans l’ontogénèse avaient 
été faites antérieurement, comme par. exemple au laboratoire de 
Scherrer (1954, 1959) ; leurs résultats n'étaient toutefois pas en rap- 
port avec l'appréciation de la nature du potentiel évoqué, aussi 
leurs auteurs n'ont pratiquement pas abordé le problème qui nous 
intéresse pour l'instant. Les expériences ontogénétiques systémati- 
ques de notre collaboratrice Ata-Mouradova ont prouvé qu'il exis- 
te au moins quatre flux distincts d'excitations ascendantes qui dé- 
terminent la formation du potentiel évoqué (cortical) dans sa confi- 
guration habituelle. Chacun de ces flux parvient dans l’écorce des 
grands hémisphères en suivant ses voies ascendantes individuelles 
et se répartit sélectivement sur des organisations synaptiques déter- 
mninées (F. Ata-Mouradova, 1961, 1962 ; Albe-Fessard, 1963 ; Pur- 
pura, 1959). 

Notons à ce propos les études microscopiques des structures cor- 
ticales à la période postnatale précoce faites au laboratoire de Pur- 
pura (1960). Ces études ont montré assez démonstrativement que les 
organisations synaptiques de la couche plexiforme parviennent à 
maturité avant les synapses axosomatiques de la IV® couche, ce 
qui constitue en somme la base du. phénomène physiologique étu- 
dié systématiquement par Ata-Mouradova, à savoir l'apparition 
précoce du composant négatif isolé du potentiel évoqué. 

En outre, par leurs recherches morphophysiologiques spéciales 
Ata-Mouradova et Tchernychevskaïa ont démontré directement 
qu'avant la maturation des dendrites basals de la IV® couche corti- 
tale (premier jour d'existence), les voies de conduction directes mon- 
tent sans transition de la matière blanche dans la couche plexifor- 
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me. Elles forment. des ramifications terminales seulement dans la 
couche plexiforme et présentent une structure parfaitement formée 
(F. Ata-Mouradova et I. Tchernychevskaïa, 1961). 

J'ai accordé tant d'attention au caractère indépendant du com- 
posant négatif du potentiel évoqué non seulement parce que ce fait 
mène à de nouvelles représentations sur la nature même du poten- 
tiel évoqué dans l'écorce cérébrale, bien que cela mérite en soi-même 
une grande attention. 

Le but principal de notre analyse de la composition physiologi- 
que du potentiel évoqué est qu’en admettant la conception du ca- 
ractère multiple des influences ascendantes sur l'écorce cérébrale, 
nous obtenons de très larges possibilités pour répondre à la question : 
de quelle façon une même excitation sensorielle du type « excitation 
indifférente » se propage-t-elle dans les différentes zones de l'écorce 
cérébrale et même dans ses différentes couches ? La réponse à cette 
dernière question constitue une condition nécessaire pour compren- 
dre la nature et le destin de l'excitation indifférente, ainsi que le 
mécanisme de ses rapports avec l'excitation inconditionnée. 

Pour connaître en détail tous les arguments et les démonstra- 
tions du caractère multiple des influences ascendantes, ainsi que le 
développement ontogénétique du composant négatif du potentiel 
évoqué, le lecteur est prié de s'adresser à des publications spéciales 
{P. Anokhine, 1961, 1964). 

Pour l'instant, je voudrais attirer l'attention sur un procédé 
expérimental au moyen duquel nous avons pu situer tel ou tel com- 
posant du patentiel évoqué dans une couche de l'écorce des grands 
hémisphères, c'est-à-dire établir l'architecture fonctionnelle de la 
répartition des excitations ascendantes. 

Il s'agit du travail d'Ata-Mouradova sur l'action thermique exer- 
cée à la surface des hémisphères dans la zone de dérivation du poten- 
tiel évoqué. Nous avons trouvé que cette forme d'action en qualité 
de blocage des processus corticaux est la plus acceptable pour plu- 
sieurs raisons. Tout d'abord, autant que je sache, ce procédé, utili- 
sé pour la première fois dans d'autres circonstances par Bremer, 
permet de graduer exactement, avec régulation, l’action bloquante 
du stade réversible au stade irréversible. En outre, en appliquant 
un objet chauffé à la surface de l'écorce cérébrale, nous sommes 
absolument certains que c’est d'abord la couche plexiforme qui sera 
bloquée, puis la Il°, ensuite la III° couche, etc. Cette circonstance 
a beaucoup de valeur pour les corrélations morphophysiologiques 
des résultats obtenus (fig. 50). 

Comme l'ont montré les recherches de cette série, on peut se re- 
présenter avec assez d'exactitude toute la dynamique de la réparti- 
tion des excitations ascendantes dans le temps et dans l’espace, ce 
qui, dans le fond, constitue la base de l’appréciation du sort de l’ex- 
Citation indifférente. En effet, si les excitations indifiérentes par- 
viennent à l'écorce sous forme de cinq ou six excitations intéressant 
différentes formations structurales, il est très difficile de montrer 
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laquelle de ces cinq ou six excitations « s’est commutée » avec l'exci- 
tation inconditionnée. Par conséquent, seule une étude minutieuse 
portant sur la composition totale de l'excitation indifférente permet- 
tra finalement de répondre à la question qui nous intéresse. 

L'analyse des résultats de l’échauffement de l'écorce cérébrale 
a montré que chacun de ses points est le lieu de répartition de plu- 
sieurs flux d'excitations ascendantes qui, suivant la puissance du 
flux, les intervalles entre les divers flux et, enfin, la profondeur de 
la localisation des synapses \ 
terminales, forment une con- 
figuration déterminée du po- 
tentiel évoqué à la surface 
de l'écorce (fig. 51). 

Il a été établi, par exem- 
ple, que la décharge secondaire 
de Forbes représentée par une 
deuxième oscillation positive 
du potentiel évoqué est le 
plus probablement le résultat 
dipolaire des potentiels sub- 
synaptiques négatifs surve- 
nant approximativement dans 
la partie inférieure de Ia II 


Fig. 50. Schéma d'action d’un ob- 
jet chauffé appliqué au point de 
dérivation des potentiels évoqués. 


On voit le gradient d'échauffement en 
fonction de la température de l’agent 
et de la durée de son action. 


couche, c'est-à-dire au milieu des longs dendrites des grandes 
cellules pyramidales de l'écorce (fig. 52). 

Les dernières recherches sur l'analyse chimique des différentes 
phases du potentiel évoqué cortical ont montré que la différence 
entre les flux des excitations ascendantes va beaucoup plus loin 
que la forme seule du potentiel électrique, suivant laquelle nous 
l'estimons et le distinguons ordinairement. Il est fort probable 
que derrière un potentiel électrique homngène en apparence se cache 
toute une série de flux d’excitations ascendantes d'origine différen- 
te. Arrivant en un même endroit de l'écorce, ils perdent leur indi- 
vidualité dans un phénomène électrique monotone qui peut être 
la somme de potentiels de même signe ou la somme algébrique de 
deux électricités de signes contraires. Il est naturel que de telles 
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combinaisons, qui sont assez nombreuses dans l’activité électri- 
que de l'écorce cérébrale, placent le chercheur dans une situation 
très difficile quand il établit une corrélation entre le phénomène 
électrique et les véritables mécanismes neurophysiologiques. On 
sait, par exemple, que par application directe de GABA sur l'écorce 
cérébrale on peut bloquer complètement la formation en ce point 
du composant négatif du potentiel évoqué (Purpura, 1959). 


A 


Fig. 51. Schéma de la formation graduelle du potentiel évoqué primaire dans 
l'écorce cérébrale conformément aux données de notre laboratoire. 


A — arrivée d'une excitation spécifique aux synapses axosomatiques, formation du compo- 

sant positif du potentiel évoqué ; B — arrivée d'une excitation non spécifique aux synap- 

ses apicales des cellules corticales, formation du composant négatif du potentiel évoqué, 

C — arrivée d'’excitations non 8 écifiques à la partie moyenne du dendrite long des cel- 
Jules corticales, formation de la décharge secondaire de Forbes. 


Ces résultats ont conduit à l’opinion largement adoptée de nos 
jours que GABA est un bloquant spécifique des synapses dépola- 
risantes, car le potentiel négatif de la réponse corticale évoquée a 
justement cette origine. 

Donc, ici encore, on trouve à la base de la classification des 
potentiels et de l'explication de leur obtention un paramètre élec- 
trique d’un acte neurophysiologique global. Des recherches spécia- 
les sur les potentiels évoqués à diverses périodes du développement 


166. 


postnatal ont montré cependant que le blocage du composant né- 
gatif du potentiel évoqué par application de GABA ne se produit 
nullement parce qu'il est le résultat d'une dépolarisation. Ce blo- 
cage résulte de ce que la dépolarisation donnée a une base neuro- 
physiologique sensible à l'action de GABA. Ainsi, le centre de 
gravité dans l'appréciation de la façon dont agit GABA se déplace 
du domaine de la spécificité électrique dans celui de la spécificité 
neurochimique du processus. On pouvait tirer ces conclusions des 
expériences d’Ata-Mouradova. En appliquant GABA au point de 
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Fig. 52. Schéma de la modification du potentiel évoqué réel lors de l'appli- 
cation d'un agent chauffant sur l'écorce cérébrale. 


À — potentiel évoqué initial et représentation schématique correspondante des excitations 
ascendantes ; B — modification de la configuration du potentiel évoqué une demi-minute 
après l'application d’un agent chauffant. On note la disparition totale du composant négatif 
du potentiel évoqué et le libre développement du potentiel positif provenant des synapses 
axosomatiques ; C — disparition graduelle du bloc thermique et retour des potentiels élec- 
triques ; au stade donné est enregistré un état où deux potentiels positifs — axosomatique et 
forbésien — se sont additionnés pour former des oscillations positives de longue durée. Ce- 
pendant, une partie seulement des synapses apicales se sont libérées du bloc thermique, 
ce qui 8e traduit pour le potentiel évoqué réel (rangée supérieure) par une oscillation négative 
sur la partie ascendante du potentiel ; D — rétablissement complet des relations initiales 
mais avec une amplitude un peu moindre. 


dérivation du potentiel évoqué, elle a obtenu la répression du po- 
tentiel négatif connu de la réponse évoquée. Mais, en même temps, 
GABA active un potentiel négatif nouveau qui s'est nettement ma- 
nifesté et qui, autrefois, avant l'application de GABA n'était pas 
discernable (F. Ata-Mouradova, 1963). 


167 


En outre, par application de nembutal et de strychnine (tant 
séparément que simultanément) on peut provoquer la ‘dissociation 
ultérieure du potentiel négatif et montrer qu’il existe toute une 
« famille » de potentiels négatifs réunis dans une oscillation néga- 
tive connue. Il suffit d'agir sur le point de dérivation par des agents 
spécifiques pour que ces potentiels négatifs réunis se dissocient à 
cause de leur action sélective en réponse, à la substance appliquée 
(F. Ata-Mouradova, L. Tchoupina, 1964). 

Pour le problème que nous débattons, il ‘importe de souligner 
que chaque type d'oscillation négative dans l'écorce a probablement 
sa spécificité chimique et qu’il est formé par un flux particulier 
d’excitations ascendantes. 

Si l'on ne prend en considération qu'un potentiel évoqué isolé 
en réponse à une seule excitation, on peut se représenter la diver- 
sité de ces flux d’excitations ascendantes quand il s'agit de toute 
une série de ces excitations ou de vastes complexes se rapportant 
à plusieurs appareils récepteurs à la fois. La difficulté tient à ce 
que chacun de ces complexes s'avère un excitant indifférent si, 
pour une raison quelconque, il coïncide avec une action d'une for- 
ce exceptionnelle et d'importance vitale de certains facteurs ulté- 
rieurs et s’il tombe sous l'influence des” excitations ascendantes 
que ceux-ci provoquent. 

Toutes ces données et considérations sur l'ensemble des excita- 
tions provoquées dans le cortex cérébral par une action quelconque 
sur le système nerveux obligent à admettre que la participation 
au processus de commutation d'une «excitation indifférente » 
n'est pas aussi simple qu'on, se le représentait autrefois. 

En effet, la notion même de « commutation » suppose quelque 
chose de bien déterminé, tel un « foyer d'’excitation ». Il s'avère 
que l’excitant indifférent mène à la formation de flux largement 
généralisés d’excitations ascendantes qui parviennent dans telle 
couche et zone du cortex à des intervalles de temps variés et qui 
sont d’une structure chimique différente. Une question se pose iné- 
vitablement : laquelle de ces nombreuses excitations doit former 
la commutation du réflexe conditionné et quelles caractéristiques 
doit-elle posséder ? 

Comme on voit, la question des mécanismes concrets de la com- 
mutation du réflexe conditionné ne peut être tranchée dans le sens 
habituel, c'est-à-dire comme un contact synaptique déterminé 
entre des points du cerveau. Si l'on ajoute à cette diversité des 
excitations corticales et sous-corticales se dévelcppant en des points 
différents et à divers intervalles en réponse à une excitation indif- 
férente, si l'on y ajoute l’inévitable réaction exploratoire avec sa 
stimulation hautement généralisée de l’activité corticale, la con- 
dition neurophysiologique du processus commutateur suivant se 
trouve être assez compliquée. 

Pourtant, nous devons peser toutes Jes conditions obligatoires 
d’une commutation afin de voir clair dans l'intrication d'excita- 
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tions diverses. On ne peut le faire qu'après avoir discuté en détail 
le deuxième participant décisif à la commutation du réflexe condi- 
tionné, l'excitation inconditionnée. 

Quel est le sort de l'excitation inconditionnée ? Quelles formes 
prend-elle et à quelles zones de l'écorce se propage-t-elle, y par- 
venant à la suite de l'excitation indifférente et, comme cette der- 
nière, sous la forme d’une excitation ascendante ? Nous tâcherons 
de répondre : à cette question dans la partie suivante du cha- 
pitre. 


Excitation inconditionnée. Le facteur décisif de la caractéri- 
sation de l'excitation inconditionnée doit être son' rôle biologique 
dans la vie de l'animal. D'après la terminologie élaborée par Pav- 
lov et généralement admise, l'excitation inconditionnée, ou réflexe 
inconditionné, doit se développer sur les structures innées du sys- 
tème nerveux central. D'où l'équivalence des notions de « réflexe 
‘inconditionné » et de « réflexe inné ». Ce faisant on. suppose que, 
dans l'évolution des animaux, seul. peut être inné un réflexe d’une 
importance vitale. 

Nous avons déjà indiqué au chapitre II que les deux notions — 
« ijñméité » pour le réflexe inconditionnget « signalisätion » pour 
le réflexe conditionné — peuvent dans certains cas se reCouvrit. 
Par conséquent, ces critères peuvent être parfois communs. 

Cependant, la caractérisation électrophysiologique des excita- 
tions entrant dans le système nerveux central donne encore un point 
d’appui pour la confrontation des excitations innée et indifférente. 
Les excitations innées qui constituent l'essentiel de l’activité d'une 
importance vitale pour l'organisme conduisent ordinairement à 
une stimulation généralisée de l’activité électrique de toute l’é- 
corce cérébrale. Ce fait atteste que les excitations ascendantes for- 
mées au niveau des centres sous-corticaux des fonctions vitales 
possèdent la faculté d’agir largement sur les dendrites apicaux- 
des cellules corticales. Nous devons admettre que ces excitations 
ascendantes généralisées se recouvrent inévitablement les unes 
les autres dans certaines zones de l'écorce cérébrale. 

Les expériences de Choumilina tenant compte des potentiels 
évoqués par un excitant conditionnel avec des renforcements abso- 
lus de modalité biologique différente prouvent que les excitations 
conditionnée et inconditionnée convergent vers un même élément 
de l'écorce cérébrale. On peut le montrer quand une excitation 
inconditionnée aussi forte qu'une excitation défensive modifie 
subitement le degré de son activité sous l'influence d'une subs- 
tance pharmacologique d'action sélective. 

On sait que la réaction défensive de l'animal se réalise par mo- 
bilisation de son système sympathico-adrénergique. C'est le subs- 
trat adrénergique, siégeant dans la formation réticulée et l’hypo- 
thalamus, qui forme l'excitation montant dans l'écorce cérébrale 
(V. Agaphonov, 1956 ; P. Anokhine, 1960). 
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Dans ses expériences, Choumilina a élaboré des réactions dé- 
fensives conditionnées à des flashes. De cette façon, on pouvait 
voir sur le tracé de l'activité électrique corticale l'électroencépha- 
logramme de fond et les potentiels évoqués en réponse au flash. 
Cette circonstance permettait de confronter le caractère de l’activité 
électrique générale avec la réaction créée dans le cortex en réponse 
à un seul flash (fig. 53 et 54). 

Comme le montre la figure 53, le potentiel évoqué (4) en répon- 
se à un flash a une expression assez tendue étant donné que le flash 
est le signal d’une excitation défensive et correspond à l’état tendu 
de l’électroencéphalogramme, état qui atteste une synchronisation 
maximale des impulsations ascendantes provenant des formations 
- sous-corticales. Toutefois, le fait même de la dépendance de la 
forme du potentiel évoqué vis-à-vis de l'état émotionnel général 


Fig. 53. Caractéristique éloctrophysiologique de l'état défensif de l’animal, 


A et B — deux exemples de réactions de l’écorce cérébrale à des flashes correspondant à 
fétat défensif initial de l'animal ; Oc.C — cortex occipital ; Sen. M. Cr. — cortex 
versorimoteur, 


de l’animal est une preuve directe que les mêmes cellules nerveuses 
corticales sont sollicitées par des flashes autrefois « indifférents » 
et par les excitations ascendantes reflétant un complexe sous-cor- 
tical qui correspond à l’état de défense de l’animal au moment 
donné. La preuve que ces considérations sont justes est fournie 
par le résultat de l’action chimique sélective sur l'état de défense 
de l'animal. Par exemple, si l’on administre à un animal dans 
cet état une certaine dose de chlorpromazine, son comportement 
et la forme de son activité électrique corticale se modifient radi- 
calement (fig. 55 et 56). 

Le potentiel évoqué en réponse à un flash perd son caractère 
tendu et se recouvre d’une série d'oscillations électriques complé- 
mentaires qui sont le signe sûr de l'émancipation de divers flux 
d’excitations ascendantes. Le fait même de l'apparition d'’oscil- 
lations électriques négatives sur le fond de la première phase de 
l’oscillation positive atteste que le potentiel positif rend possible 
la formation, sur certains éléments nerveux, de potentiels évoqués 
négatifs supplémentaires. Par conséquent, tout le processus du 
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Fig. 54. Activité électrique de 11 points de l'écorce cérébrale à l’état défensif. 


SMD et SMG — zone sensorimotrice de l'écorce ; TD et TG — zone temporale ; OD et 

OG — zone occipitale ; CGL — corps genouillé latéral ; HD et HG — hippocampe ; TM — 

thalamus médian ; FR — formation réticulée ; R — respiration ,; ECG — électrocardio- 

gramme ; E MG — électromyogramme d’une patte postérieure ; sur le marquage du ternps 

( 8) on volt le moment du branchement du signal ; artefact sur l'EEG — branchement du 
courant électrique. 


passage d'un tracé tendu du potentiel évoqué à un autre tracé peut 
être expliqué comme suit. 

En réponse au flash un potentiel se forme dans l'écorce optique 
des grands hémisphères approximativement au niveau des synap- 
ses afférentes (axosomatiques) de la IV® couche. Ce potentiel sub- 
synaptique massif négatif induit, suivant la loi du dipôle, à la 
surface de l'ê&torce cérébrale un potentiel positif que nous consi- 
dérons comme critère de l'état de tension de l'animal. Si ce poten- 
tiel est suffisamment fort sur le plan électrique, c’est-à-dire s’il 
est provoqué par une forte excitation électrique ascendante, et 
s'il excite simultanément les éléments corticaux, il neutralise 
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Fig. 55. Caractéristique électrophysiologique de l'état défensif de l'animal 
| après injection de chlorpromazine. : 


A et B — réactions à un flash 20 minutes après l’injection de chlorpromazine. On voit 

d'importantes mûdifications du potentiel évoqué. Une dispersion apparaît sur la phase 

descendante du potentiel, ainsi qu'une nouvelle oscillation absente jusque-là (a et b) qui 

témoigne que plusieurs centres sous-corticaux se sont libérés de la tension générale de réac- 
tion défensive. Mêmes désignations que fig. 53. 


tout autre potentiel négatif susceptible de survenir dans la couche 
plexiforme sur le fond du potentiel positif qui s'y trouve déjà. 
C'est cette situation qui est caractérisée par l'état de tension de 
l'activité électrique au moment où l'animal se trouve en état de 
défense (fig. 53 et 54). 

En plein accord avec ces raisonnements, tout relâchement de 
la tension sous-corticale, c’est-à-dire l’élimination de l'état de 
défense, doit conduire également au relâchement des potentiels 
subsynaptiques formant le potentiel positif à la surface de l'écorce. 
Or, ceci signifie à son tour que maintenant l’excitation des autres 
cellules sous<orticales qui arrive dans l'écorce des grands hémis- 
phères peut rompre l'électricité positive et manifester sa nature 
négative (fig. 55 et 56) (A. Choumilina, 1964). 

Ainsi, toute mobilisation des organisations synaptiques sur 
les cellules corticales doit consister dans l'exclusion des excita- 
tions concurrentes arrivant par d'autres synapses aux mêmes cel- 
lules. Et, au contraire, s'étant libérées de l'influence d’excitations 
ascendantes fortes les cellules corticales peuvent entrer dans d'au- 
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Fig. 56. Activité électrique de 11 points de l'écorce cérébrale dans la réaction 
de défense après injection de chlorpromazine. Mêmes désignations que fig. 54, 


tres combinaisons d'excitations formées par d’autres organisations 
synaptiques. 

De telles interactions concurrentes des excitations provenant 
de divers systèmes fonctionnels rendent extrêmement labile et 
variable l'activité électrique de l'écorce cérébrale. Il importe de 
remarquer que les fortes influences ascendantes du type excitation 
défensive synchronisent l'activité de nombreux éléments et attri- 
buent à l'activité corticale électrique un aspect unifié, telle que, 
par exemple, la réaction du réveil. Dans ce cas, l'analyse de l’ac- 
tivité de divers neurones montre que la plupart d’entre eux passent 
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à un régime d'augmentation de la fréquence des décharges (Jasper, 
1963 ; Jung, 1963). 

En qualité d'exemple d’une telle dépendance de l'activité 
corticale vis-à-vis des excitations ascendantes d'une modalité bio- 
logique déterminée, nous pouvons citer les expériences de notre 
collaborateur Soudakov. On sait que l’animal en état de sommeil 
narcotique manifeste une activité électrique lente dans son cortex 
cérébral. 

Cependant, il s'est avéré que la présence d'une telle activité 
dépend directement de l’état nutritif de l'animal. Si l'on urétha- 
nise, par exemple, un chat qui a faim, l’activité électrique de son 
écorce cérébrale se distinguera nettement de celle du cortex d'un 
chat rassasié au moment où on l’a anesthésié. Les parties antérieu- 
res de l’écorce cérébrale du chat se trouveront en état de désyn- 
chronisation (K. Soudakov, 1962). Il a été montré que cette désyn- 
chronisation est remplacée par une activité électrique lente si l’on 
agit sur lés centres nutritifs de l'animal. Par exemple, l’introduc- 
tion dans l'estomac de lait et l'injection d’un soluté glucosé dans 
le sang éliminent aussi bien la désynchronisation des parties anté- 
rieures de l'écorce que la désynchronisation dans le domaine des 
noyaux latéraux de l'hypothalamus (voir fig. 13, À, B). 

Ceci démontre que le facteur tonifiant initial pour les organisa- 
tions synaptiques corticales est dans le cas donné l'excitation des 
centres nutritifs de l'hypothalamus bien connus depuis les travaux 
d'Anand et de Brobeck. Cette détermination des stimulations cor- 
ticales généralisées par les excitations primaires des centres sous- 
corticaux de caractère inconditionné se manifeste sans doute d'une 
façon encore plus démonstrative dans une action locale sur les 
centres nutritifs hypothalamiques. Soudakov a coagulé et polarisé 
par courant continu (anode) les centres en question. La stimula- 
tion des neurones corticaux dans les parties antérieures du cortex 
cérébral disparaissait alors immédiatement et l'activité électrique 
de ces parties se transformait en activité de fond lente habituelle, 
caractéristique d’un animal anesthésié (voir fig. 195, À, B). 

Toutes les données expérimentales précitées nous convainquent 
que l'excitation des centres du réflexe inconditionné d’urie moda- 
lité biologique déterminée mène finalement à une stimulation gé- 
néralisée de l’activité électrique corticale. Ainsi, les centres sous- 
corticaux (dans le cas donné les centres de l’hypothalamus) jouent 
le rôle de « pacemakers » énergétiques pour les organisations sy- 
naptiques au niveau cortical. Etant donné que cette généralisation 
de l'excitation inconditionnée dans l'écorce cérébrale est pour nous 
d'une importance décisive, nous avons entrepris des recherches 
pour étudier directement cette activité. Nous avons posé la ques- 
tion de la forme et de la localisation des actions ascendantes, sur- 
tout de l'excitation défensive : est-ce que les excitations ascendan- 
tes sont d’une composition identique dans toutes les zones de l’é- 
corce cérébrale ou bien changent-elles suivant la localisation ? 
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Le meilleur moyen d'apprécier le caractère des excitations 
reçues est, nous l'avons vu, la forme du potentiel évoqué, c'est 
pourquoi il fallait choisir les zones sous-corticales les plus conve- 
nables pour l'excitation directe. Compte tenu du rôle universel 
de l'hypothalamus dans la formation de l'excitation incondition- 
née, nous avons étudié les potentiels évoqués dans toutes les zones 


Fig. 57. Schéma de stimulation de 4 noyaux de l'hypothalamus. Le schéma 
montre deux variantes de dérivation des potentiels évoqués. 


Flèche pleine — dérivation d’un point de l’écorce pour 4 excitations différentes ; flèches 
en pointillé — dérivations de 48 points de l’écorce dans l’excitation d’un même point de 
l'hypothalamus. 


de l'écorce cérébrale en réponse à l'excitation des différents noyaux 
de l'hypothalamus postérieur (Badam Hand, 1965) (fig. 57). 

Les potentiels évoqués étaient dérivés de 48 points du cortex 
à commencer par les lobes frontaux pour finir par la région occi- 
pitale. Toutes les régions de l'écorce étant ainsi intéressées, on 
pouvait facilement apprécier les différences d’action des excitations 
ascendantes sur les organisations synaptiques du cortex, et le faire 
aussi bien dans le temps (période de latence, durée) que dans l’es- 
pace (d'après les couches de l’écorce). Nous donnons les cartes 
synaptiques montrant le résultat de l'excitation de deux noyaux 
de l’hypothalamus (fig. 58). 
” Certes, l’excitation électrique de l'hypothalamus ne peut être 
identifiée avec l'excitation inconditionnée naturelle d’une certaine 
modalité biologique, cependant la particularité de la répartition 
et la forme du potentiel peuvent servir de base pour l'appréciation 
d’une rencontre possible des différentes excitations sur un même 
neurone. | 
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Fig. 58. Généralisation du potentiel évoqué sur 48 points de l'écorce cérébrale 
dans l'excitation du noyau latéral de l'hypothalamus. 


Comme le montrent les formes du potentiel évoqué, la compo- 
sition des excitations parvenant à chaque point particulier du cor- 
tex est tout à fait variée. Par exemple, dans la zone sensorimotrice 
l'excitation de l'hypothalamus fournit un potentiel parfaitement 
formé avec des phases positive et négative bien marquées, alors 
que dans la zone occipitale il y a principalement des oscillations 
positives, puis une osCillation très lente du potentiel négatif. En 
nous servant de notre procédé d'analyse des excitations ascendan- 
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tes, nous pouvons confronter, à titre d'exemple, l’arrivée des ex- 
citations hypothalamiques dans les différents points de. l'écorce 
(fig. 59). 


Fig. 59. Exemples de configurations du potentiel évoqué dans diverses régions 
de l'écorce cérébrale. 
À — région sensorimotrice ; B — région pariétale ; C — région occipitale. 


Parmi les actions généralisées les plus démonstratives sur les 
neurones corticaux de la part des formations sous-corticales il faut 
ranger l’action du corps amygdalien découverte récemment à notre 
laboratoire par Bogomolova. L'’excitation électrique de l’amygdale 
donne une réponse évoquée d'une étonnante monotonie dans toutes 
les régions de l’écorce cérébrale (fig. 60). Cette réponse n'est sem- 
blable à aucune des réponses évoquées à partir des autres formations 
sous-corticales. 

Comme l'avaient montré les expériences de Badam Hand, l'ex- 
citation de tout noyau de l’hypothalamus donne aussi une réponse 
généralisée dans toute l'écorce cérébrale, cependant il y a une cer- 
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taine différence tant dans l'intensité que dans la composition qua- 
litative des excitations ascendantes dans des zones corticales diffé- 
rentes (fig. 59). 


Fig. 60. Propagation des potentiels évoqués dans l'écorce cérébrale d'un chat 

dans l'excitation (10 V, 0, 1 ms) de la partie antérieure du corps amygdalien. 

On voit nettement les configurations extrêmement monotones du potentiel 
évoqué dans toutes les régions de l'écorce cérébrale. 


A l'opposé, les potentiels évoqués de l’écorce, survenant quand 
on excite le complexe amygdalien, sont tout à fait monotones. Ils 
ont un composant positif démonstratif de grande amplitude et, 
en même temps, un faible composant négatif de petite amplitude 
se développant lentement. 
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Si l'on analyse ce potentiel évoqué à la lumière de nos consi- 
dérations sur l’origine autonome des composants positif et négatif, 
on peut en donner une caractéristique très complète. En effet, un 
potentiel positif aussi fort et de très grande amplitude peut être 
dû à un puissant flux d'’excitations ascendantes, provenant du 
point de stimulation du complexe amygdalien, qui arrive dans 
la région des synapses axosomatiques des neurones corticaux de 
la IV® couche ou à d’autres neurones plus profonds. L'acuité et 
la grandeur de ces décharges axosomatiques s'expliquent dans le 
sens de nos recherches antérieures — par la haute synchronisation 
de ce flux ascendant d'’excitations amygdaliennes et par le libre 
développement du potentiel dipolaire à la surface de l'écorce, qui 
s'interrompt avec l'apparition de la négativité provenant du 
composant négatif du potentiel évoqué primaire (P. Anokhine, 
1961). 

Mais un problème surgit aussitôt : si l’action du flux amyg- 
dalien d’excitations ascendantes est tellement généralisée, celles-ci 
doivent inévitablement être recouvertes par les excitations de tou- 
tes les autres modalités issues d’autres formations sous-corticales 
et de diverses surfaces réceptrices de modalité sensorielle dif- 
férente. 

Ainsi, tous les matériaux exposés ci-dessus qui sont fournis 
par nous et par d’autres laboratoires nous conduisent à une conclu- 
sion concordante : chaque neurone est le lieu de rencontre de plu- 
sieurs excitations ascendantes qui se sont constituées dans différen- 
tes formations sous-corticales et se répartissent différemment entre 
les zones de l'écorce, les neurones corticaux et, finalement, les 
couches du cortex. Les unes (rapides, spécifiques) intéressent les 
synapses axosomatiques de la IV® couche de l'écorce cérébrale, 
les autres (« non spécifiques ») les dendrites apicaux de la couche 
plexiforme ; les troisièmes, très généralisées (décharges de Forbes- 
Lu) arrivent suivant l'écorce cérébrale vers la partie moyenne des 
longs dendrites, etc. 

Il est fort probable que beaucoup de ces excitations ascendantes 
intéressent directement les organisations synaptiques des grands 
neurones corticaux à longs dendrites remontant jusqu’à la couche 
plexiforme. Ces excitations ascendantes peuvent aussi mobiliser 
tous les neurones intermédiaires, en particulier les étoilés. Néan- 
moins, en fin de compte et sous telle ou telle forme, les excitations 
ascendantes stimulent immanquablement les neurones pyramidaux 
au moment décisif de la manipulation de toute l'information as- 
cendante reçue par l'écorce. : 

Essayons de nous représenter un instant, ne serait-ce que sché- 
matiquement, les interactions de toutes les excitations qui, dotées 
d’une intensité et d’une fréquence différentes, parviennent à des 
moments différents, mais dont la généralisation dans l'écorce et 
la localisation sur le neurone sont des plus variées. Par quel résul- 
tat fonctionnel doit se solder toute cette convergence, d’une diver- 
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sité extraordinaire, de différentes excitations vers les neurones cor- 
ticaux ? 

Si l’on part de l'élaboration du réflexe conditionné, il faut se 
représenter avant tout l’action sur l’écorce cérébrale d’un excitant 
« indifférent » de modalité sensorielle déterminée. Admettons que 
ce soit, par exemple, un excitant optique. 

Cet excitant stimule immédiatement des neurones d’une carac- 
téristique fonctionnelle très variée et même des organisations 
synaptiques isolées sur les neurones de la zone optique. Dès le dé- 
but, son action optique sur la zone corticale de la vision n'est pas 
isolée ni seulement spécifique. Même chez l'animal narcotisé, 
l'excitation sensorielle est accompagnée d'’excitations non spéci- 
fiques se ramifiant dans la formation réticulée ou arrivant par 
d’autres canaux. L'excitation sensorielle spécifique exprimée par 
le potentiel évoqué n'est homogène ni par sa genèse ni par ses pro- 
priétés fonctionnelles. Elle renferme au moins quatre composants 
divers qui, pris ensemble, forment la configuration bien connue de 
la réponse évoquée primaire de l'écorce cérébrale. 

Ce tout premier signal de l'action d’un excitant externe ren- 
ferme un message rapide aux synapses du corps même de la cellule 
nerveuse et constitue, apparemment, l'information « locale » la 
plus différenciée qui, apparue aux étapes les plus récentes de l'évo- 
lution, contribue à dégager, de toute la diversité d'excitants dans 
l'espace et le temps, l'excitant qui a agi. 

Mais au bout de quelques millisecondes le premier flot rapide 
d'’excitations est recouvert sur le même neurone par un autre flux 
d'excitations ascendantes, tout aussi rigoureusement localisé dans 
son action mais possédant une autre propriété fonctionnelle : il 
appartient probablement aux formes d'’excitations les plus ancien- 
nes et peut être rapporté à la catégorie d'excitations non spécifi- 
ques. Comme nous l'avons vu, il s'adresse à la Ière couche corticale, 
aux dendrites apicaux des neurones corticaux. Il en découle que 
chez les animaux supérieurs la couche plexiforme, rudiment des 
formes primaires archaïques de l'organisation du cerveau, prend 
aujourd'hui encore une certaine part importante à la toute première 
reconnaissance de l’excitant. Il est fort probable que le composant 
négatif du potentiel évoqué, c’est-à-dire le message ascendant non 
spécifique, ait conservé, en acquérant une vitesse de propagation 
assez grande, son action potentialisante sur le sort du composant 
spécifique. 

A la suite de ce complexe d’excitations ascendantes il se pro- 
duit des salves ascendantes très puissantes, mais dispersées pro- 
venant de la partie rostrale de la formation réticulée et de l'hypo- 
thalamus qui sont apparemment adressées à la partie moyenne du 
long dendrite des cellules pyramidales de la IV® couche. Ce flux 
d'excitations se manifeste sur le potentiel évoqué sous la forme 
d’un potentiel positif d’une durée de 30-100 ms et a reçu le nom de 
« décharge secondaire » de Forbes. Les formations sous-corticales 
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responsables de l’arrivée de ces excitations ascendantes dans l'é- 
corce cérébrale sont très sensibles à l'uréthane et à la chlorpromazine. 

Tout le complexe décrit ne constitue que le début de l’action 
de l'excitant indifférent et se déroule environ 0,1 seconde. 

Aussitôt après les événements mentionnés, le cerveau forme 
presque automatiquement une réaction exploratoire rattachée à 
l’organisation d'un puissant flux d'excitations ascendantes qui 
produisent une désynchronisation étendue à toute l'écorce de l’ac- 
tivité électrique corticale. 

Ainsi, à cette première étape de l'élaboration du réflexe condi- 
tionné, l’ensemble des événements dans le cortex cérébral est tel 
que les excitations parvenant au cortex et très différentes quant 
à leur importance fonctionnelle gardent leur place déterminée sur 
les parties du neurone et dans les zones corticales, mais elles sont 
potentialisées et réunies grâce aux nouveaux flux d'’excitations 
ascendantes d’une grande puissance énergétique, capables de fa- 
ciliter les autres systèmes d'excitations de l'écorce déjà formés 
à ce moment. 

Si l'on prend en considération que le sens physiologique de la 
réaction exploratoire consiste à mieux reconnaître les excitations 
extérieures au moyen de la circulation centrale des excitations pé- 
riphériques (P. Anokhine, 1959), il devient évident que, dès avant 
l'arrivée du flux décisif d'excitations inconditionnées, nous avons 
une très large généralisation des excitations provenant du premier 
excitant périphérique avec convergence de nombreux genres d'ex- 
citations sur les mêmes neurones corticaux. ‘ 

Tout le sens d’une généralisation aussi large est que la généra- 
lisation réelle a lieu dans toute l'écorce cérébrale. Or, statistique- 
ment chaque zone de l'écorce est tout à fait singulière quant à la 
composition et l'intensité des excitations ascendantes qui lui par- 
viennent. Le composant positif du potentiel évoqué qui témoigne 
de l'arrivée d'une excitation de modalité sensorielle déterminée 
à la synapse axosomatique est, par exemple, d’une extension étroi- 
te hors des limites de la projection sensorielle donnée, bien que, 
d’une manière générale, les éléments nerveux de cette modalité 
puissent se trouver dans d'autres régions de l'écorce cérébrale (par 
exemple, des décharges optiques dans la région sensorimotrice). 

Néanmoins, la zone de projection de l'excitant indifférent de 
modalité sensorielle donnée se distinguera toujours statistiquement 
par le complexe des excitations ascendantes qui lui parviennent 
dès le stade où agit la seule excitation indifférente. Cette singula- 
rité se conservera dans les zones associatives et dans les autres 
zones de projection du cerveau, même si elles ont une autre moda- 
lité sensorielle. 

L'excitant inconditionnel complique fortement la situation, 
déjà bien compliquée, qui s'est créée dans l'écorce cérébrale à la 
suite de l’action du seul excitant indifférent et de la réaction ex- 
ploratoire qui lui répond. 


181 


une injection intraveineuse de glucose qui « rassasie artificielle- 
ment » l'animal (fig. 61). 

On voit que les décharges des neurones, qui précédaient l’in- 
jection à la fréquence de 9 impulsions/seconde, sont graduellement 
supprimées. Ce résultat confirme que cette activité du neurone 
était déterminée par la présence d’une excitation ascendante née 
dans les noyaux de l’hypothalamus. Fait intéressant, l'excitation 
alimentaire ascendante prenant naissance dans l’hypothalamus 
n'est pas largement généralisée. Si l'on soumet à une étude statis- 
tique comparative l'ensemble de tous les neurones étudiés pour 
l'animal qui a faim et celui qui est rassasié, on constate une impor- 
tante diversité d'états fonctionnels des neurones différents (fig. 62). 


Réaction à l'excitation 
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Fig. 62. Tableau synoptique des réactions des neurones enregistrés à l'exci- 
tation du n. sciatique. Les neurones sont divisés en 4 groupes et sont appré- 
ciés quantitativement pour l'état affamé et l'état rassasié. 


Comme le montre le tableau, certains neurones sont le siège 
de plusieurs types d'excitations. Par exemple, lors de l'excitation 
du n. sciatique, les neurones du second type augmentent fortement 
la fréquence des décharges de fond provoquées auparavant par des 
excitations ascendantes de caractère alimentaire. Ce fait intéres- 
sant est la preuve de la convergence sur ce neurone des excitations 
de plusieurs modalités biologiques. 

Le fait même que des excitations de deux modalités biologiques 
différentes, voire opposées, puissent parvenir à un seul et même 
neurone de l'écorce cérébrale est paradoxal du point de vue des 
idées admises. Toutefois, si l’on tient compte du problème tout 
entier de la convergence des excitations de différentes modalités 
sur un même neurone, ce fait apparaît comme physiologiquement 
tout à fait admissible (fig. 63). 

Il suffit de modifier nos idées antérieures sur l'interaction des 
excitations arrivant au cerveau. Ces idées avaient été élaborées 
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à une époque où le cerveau représentait pour l'expérimentateur 
une sorte de « hoîte noire » cybernétique. Maintenant que, grâce 
aux progrès de l'électronique, nous pouvons pénétrer dans cette 


Fig. 63. Convergence des excitations de deux modalités biologiques sur un 
même neurone. 


À — excitation du n. sciatique par un courant sous 4 V sur le fond de décharges régulières 

du neurone chez un chat à {eun ; B — activité de fond du même neurone avant l'injection 

de glucose ; C, D, E — stades successifs de la suppression des décharges 15-28-23 secondes 

après l'injection de glucose ; F — réaction du neurone nutritif « devenu muet » à l'excita- 

tion du n. sciatique par un courant sous 4 V. On voit nettement la réaction à l’excitation 

douloureuse de même que dans le cas À, bien que l’excitation alimentaire ait été éliminée 
par l'injection de glucase. 


« boîte noire », nous allons rencontrer de nombreux mécanismes 
qui ne cadrent pas avec notre représentation des fonctions du cer- 
veau. La découverte des particularités physiologiques de la forma- 
tion réticulée peut en servir d'illustration. 


La convergence d’excitations hétérogènes 
sur les neurones réticulaires et corticaux 


Les matériaux précédents montrent avec évidence que toutes 
les sortes d’excitations ascendantes sont plus ou moins généralisées. 
Ceci se rapporte surtout aux excitations inconditionnées utilisant 
l'appareil hypothalamique, thalamique et réticulaire de l'activi- 
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té ascendante. Il en découle que dans tous les cas d'activité céré- 
brale nous sommes témoins de recouvrements importants des exci- 
tations ascendantes sur les cellules corticales du cerveau. 

L'ensemble de tous les matériaux obtenus au moyen de l’enre- 
gistrement des potentiels évoqués autorise à penser que ces recou- 
vrements sont particuliers pour chaque zone de l’écorce cérébrale. 
C'est ce que montre la différence de configuration des potentiels 
évoqués obtenus tant par des excitants purement sensorimoteurs 
que par excitation de l'hypothalamus et de la formation 
réticulée. 

Comme nous l'avons vu, la nature réelle des différents compo- 
sants du potentiel évoqué est le résultat d'une impulsation ascen- 
dante spéciale bien localisée dans l'écorce cérébrale. Par consé- 
quent, c'est de ce point de vue général que nous devons également 
comprendre la configuration singulière des potentiels évoqués dans 
chaque zone déterminée de l’écorce cérébrale et leurs recouvrements 
dans des zones diverses. Nul doute que ces configurations reflètent 
la succession, l'intensité et la localisation des excitations parve-: 
nant à l'écorce cérébrale. 

La présence de larges recouvrements nous conduit à priori à 
la conclusion que leur effet final doit être leur rencontre sur un 
même neurone cortical et leur interaction sur ses organisations 
synaptiques. Ainsi, que nous le voulions ou non, nous devons ana- 
lyser tous les matériaux en quantité suffisante à l'heure actuelle 
qui concernent la convergence sur des neurones divers. 

L'idée de la convergence des excitations sur un neurone soli- 
taire est particulièrement actuelle depuis la découverte des pro- 
priétés physiologiques de la formation réticulée et la mise au point 
de la technique des dérivations par microélectrodes. Depuis 1954, 
le laboratoire de Moruzzi a exécuté toute une série de recherches 
ayant montré que les neurones de la réticulée ont une curieuse pro- 
priété : de fait, un même neurone reçoit les excitations de toutes 
les modalités sensorielles plus des excitations d’un caractère dou- 
loureux, c'est-à-dire inconditionnées au sens strict du mot (Baum- 
garten, Mollica, 1954 ; Moruzzi, 1954 ; Scheibel et al., 1955 ; Man- 
chia, 1957). 

Cette conséquence, inattendue à un certain point, de la techni- 
que des microélectrodes a tout naturellement attiré l'attention de 
beaucoup de chercheurs — neurophysiologistes et neuromorpholo- 
gistes. Des recherches furent entreprises dans le but d'élucider si 
cette faculté de supporter des excitations différentes est spécifi- 
que des seules cellules de la formation réticulée ou si elle est pro- 
pre également à d'autres formations sous-corticales. 

Des études morphophysiologiques sont également apparue por- 
tant sur les appareils synaptiques des neurones réticulaires, sur- 
tout sur leurs populations à cellules géantes. Les recherches de 
Kossitsyne du laboratoire de Kolossov présentent un intérêt parti- 
culier dans ce sens. Elles ont montré que les formations synaptiques 
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sur les cellules géantes de la formation réticulée sont tellement nom- 
breuses, elles s'étendent à un tel nombre de dendrites des neurones 
que nous pouvons parfaitement comprendre le résultat physiologi- 
que obtenu par la méthode de recherche microphysiologique. 

Ce qui est particulièrement important pour nous, c’est que 
Kossitsyne a également montré une différence extrême dans les 
formes des plaques terminales qui réalisent la transmission synap- 
tique des excitations (N. Kossitsyne, 1964) (fig. 64). 

Si nous partons du fait parfaitement réel que les plaques synap- 
tiques sont le lieu où se forment les réactions chimiques lentes 
lors de la transmission de l'excitation, la diversité morphologique 
de la structure des plaques peut servir d'indice indirect d'une aussi 
grande diversité des particularités chimiques des transmissions 
synaptiques. De plus, il faut se souvenir que toute méthode cytolo- 
gique, en particulier l'imprégnation argentique, est à un certain 
degré une méthode de différenciation histochimique. 

Léontovitch et Joukova (1963) sont arrivés en somme à la mé- 
me conclusion en montrant que les cellules de la formation réti- 
culée se distinguent spécifiquement de celles des autres noyaux 
au même niveau du tronc cérébral par des dendrites extrêmement 
ramifiés et l'existence d'une énorme quantité de terminaisons 
convergeant vers elles. 

Il convient de rappeler ici les travaux plus anciens de M. et 
A. Scheibel qui ont montré que chaque cellule réticulaire peut avoir 
jusqu’à 12 000 contacts avec d’autres éléments nerveux. Brodal 
est arrivé aux mêmes conclusions au bout de recherches systémati- 
ques. 

Bientôt après les premières recherches au moyen de microélec- 
trodes, divers auteurs publièrent les résultats de leurs études. On 
montra une très large convergence des différents influx provenant 
de divers systèmes sensoriels vers les mêmes éléments nerveux 
cellulaires. Probablement que le travail le plus démonstratif dans 
ce sens a été effectué par Starzl, Taylor et Magoun (1951). Ces au- 
teurs ont excité le nerf sciatique et enregistré les potentiels évo- 
qués provenant des différentes régions de la réticulée du tronc cé- 
rébral. Ils ont excité parallèlement, par la méthode d’une chique- 
naude sonore, l'appareil auditif et ont pu voir ainsi comment se 
répartissent, dans le tronc cérébral, les éléments nerveux vers les- 
quels convergent les excitations tant somatiques qu'acoustiques. 
Il s'est avéré que ces deux modalités sensorielles sont représentées 
assez largement dans la région de la formation réticulée et qu'en 
même temps la réticulée présente sur toute son étendue des points 
réagissant aux deux modalités. La convergence des deux excitations 
montra bien que les ramifications latérales des rubans de Reil 
se propagent assez largement dans la formation réticulée. Ceci 
concerne surtout la région des noyaux à cellules géantes. Macbne, 
Calma, Magoun (1955) ont également montré par la technique des 
microélectrodes qu'il y a, dans la formation réticulée, beaucoup 
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d'éléments réagissant à des excitations hétégorènes par une forte 
augmentation du nombre des impulsations. 

En raison de cet intérêt soutenu pour la convergence, de nom- 
breux travaux ont été publiés donnant la preuve d'une large con- 
fluence des excitations dues à des stimulants de modalité diverse 
vers les mêmes neurones de la réticulée (Bremer et Terzuolo, 1952, 
1953 ; Jasper et Ajmone-Marsan, 1952 ; Amassian, 1952 ; Living- 
ston, 1953). 

L'ouvrage publié en 1955 par M. et A. Scheibel, Mollica, Mo- 
ruzzi mérite une attention particulière. 

Ces auteurs ont confronté plusieurs actions exercées sur les 
décharges d’un même neurone réticulaire. Ils ont pris la polarisa- 
tion du cervelet, les excitations tactiles de la peau du nez, la chi- 
quenaude sonore et l'application de strychnine sur la zone sensori- 
motrice de l'écorce. Au bout d'expériences assez nombreuses sur 
161 chats et sur presque 1000 neurones solitaires, ils ont montré 
qu'un neurone réticulaire isolé est le point de convergence de toutes 
les excitations choisies. 

Ce problème a été étudié dans la suite par plusieurs autres au- 
teurs. Tous sont arrivés à la conclusion que les modalités les plus 
différentes de l'excitation sensorielle, de même que les excitations 
directes de l'écorce cérébrale et de l'écorce cérébelleuse, conver- 
gent vers les neurones réticulaires (Manchia et al., 1957, et autres 
auteurs). 

Ainsi, il est parfaitement évident que les cellules de la réticulée 
sont une sorte de collecteur de toutes les afférentations se propa- 
geant par les rubans de Reil à partir de différentes surfaces récep- 
trices. Nul doute qu'une aussi large convergence ait un sens phy- 
siologique profond. Il est indubitable que les neurones réticulaires 
recueillent les excitations de modalités sensorielles différentes qui 
peuvent, par conséquent, entrer en contact dans le protoplasme 
d'une même cellule ; ce fait ouvre d’immenses perspectives pour 
la synthèse de toutes les actions afférentes exercées sur l’organis- 
me au moment donné. 

Dans la suite, nous essayerons d'élucider ce processus. 

A. et M. Scheibel (1958), Brodal (1960) ont établi une corréla- 
tion morphologique avec ces données physiologiques. L'étude des 
voies sensorielles ascendantes a montré que les messages sensoriels 
suivent plusieurs chemins pour venir jusqu'aux neurones réticu- 
laires. Il existe avant tout la voie directe qui part des segments 
médullaires et pénètre dans la partie caudale de la formation réti- 
culée. Il est vrai qu'une voie analogue partant de la moelle allon- 
gée vers la réticulée avait été décrite en 1885 par Bechtérev dans 
son travail effectué au laboratoire de Flechsig. 

Cependant, ces messages sensoriels directs convergeant sur les 
neurones réticulaires sont en faible quantité et ils ont probable- 
ment un sens physiologique particulier. Il est fort possible qu'il 
s'agisse d’un rudiment des rubans de Reil plus anciens décrit par 
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Herrick et Bishop (1958). La partie essentielle des impulsations 
afférentes pénètre dans la formation réticulée par les ramifications 
latérales des rubans de Reil, qui apportent l'information à l'écorce 
cérébrale par des systèmes thalamiques spécifiques. Ces ramifica- 
tions de toutes les voies conductrices sensorielles sont en si grande 
quantité qu'elles envahissent positivement toute la région et as- 
surent ladite convergence des excitations sensorielles sur un même 
neurone réticulaire. Il suffit de considérer le schéma présenté par 
Kossitsyne pour voir combien est grande la densité des terminaisons 
synaptiques sur les dendrites des neurones réticulaires (fig. 64). 

Immédiatement après les premières découvertes concernant la 
convergence sur les neurones réticulaires, on se livra à la recherche 
d'une convergence analogue sur les cellules d’autres formations 
sous-corticales. Avec les mêmes méthodes, on étudia le noyau cau- 
dé, le putamen, le noyau médian central du thalamus, le thalamus 
latéral, la complexe amygdalien et l'hippocampe (Segundo, Machne, 
1956 ; Albe-Fessard, 1960 ; Borenstein et al., 1959 ; Machne, Se- 
gundo, 1956 ; Green, Machne, 1955 et autres auteurs). 

Il est vrai que ces ganglions sous-corticaux sont très spécialisés, 
c'est pourquoi la convergence des différentes modalités n’est pas 
aussi large. Cependant, le fait qu'une même cellule nerveuse peut 
recueillir plusieurs modalités sensorielles nous place inévitable- 
ment devant le problème suivant : quel est le mécanisme de trai- 
tement de cette information variée sur la membrane et dans le 
protoplasme d'une même cellule ? 

Quel message informationnel final forment sur l’axone de la 
cellule toutes les excitations reçues par les ramifications dendri- 
tiques ? 

Nous reviendrons à cette question après avoir débattu le pro- 
blème de convergence dans son entier. Pour l'instant, essayons 
d'éclaircir le sort ultérieur des excitations sous-corticales et, plus 
précisément, leur convergence sur les neurones corticaux. 

En comparaison de la convergence des excitations sur les neuro- 
nes réticulaires, la convergence sur les neurones de l'écorce céré- 
brale n’est pas aussi étudiée. L’école du prof. Jung (1963) a recueilli 
d’abondantes données sur cette question. Avec un groupe de ses 
collaborateurs, Jung a étudié assez profondément la convergence 
sur les neurones corticaux en utilisant des stimuli de plusieurs 
modalités différentes. On a utilisé les formes de stimulations d’en- 
trée qui avaient été particulièrement mises au point au laboratoire 
de Jung, à savoir : excitations visuelle, acoustique, cutanée et po- 
larisation de l'appareil vestibulaire. 

Jung tenta de classer les neurones solitaires qu'il étudia en 
deux grandes catégories. Les décharges des cellules commençant 
après des périodes de latence infimes et cessant dès l'arrêt de la 
stimulation, par exemple, furent rapportées par lui aux excitations 
spécifiques et les décharges commençant après une longue période 
de latence et laissant une trace après l'arrêt de la stimulation aux 
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excitations non spécifiques. Selon que la réaction a été du type 
«effet-on » ou du type «effet-off », ces groupes d'’excitations se 
partageaient en d'autres classifications, ce qui ne joue déjà plus 
de rôle important pour le problème examiné ici. Toutefois, égale- 
ment à propos des expériences de Jung, nous devons faire une ré- 
serve sur le rôle des substances anesthésiantes dans les dérivations 
par microélectrodes. 

Comme le montraient les expériences de Nabil Effat, c'est avec 
la chloralose que les potentiels évoqués sont le plus largement 
représentés dans le cortex cérébral. Ceci explique le rôle fatal de 
la narcose à la chloralose dans les expériences à microélectrodes. 
Ce fait a été signalé plus d’une fois par Albe-Fessard (1963), Jung 
(1963) et autres. 

Une question se pose naturellement : que signifie cette netteté 
démonstrative de l’effet microélectrodique dans l’écorce sous chlo- 
ralose ? Est-ce que cette intensité nette de la stimulation neuro- 
nique par la chloralose est équivalente à l'activité naturelle des 
neurones ou bien n'est-elle qu'un effet secondaire de la spécificité 
de l’anesthésiant donné ? La question paraît d'autant plus légi- 
time que c'est dans nos expériences avec l’uréthane que nous ob- 
servions les potentiels évoqués les moins prononcés (fig. 49). En 
même temps, nous savons que c'est justement avec cette anesthésie 
que l'activation douloureuse ascendante se propageait sans encom- 
bre dans toutes les régions de l'écorce cérébrale. 

Ainsi, les excitations constituant le potentiel évoqué dans les 
régions optiques de l'écorce ne se formaient pas dans l'écorce cé- 
rébrale, alors que les excitations constituant l'effet de « réveil» 
ou de désynchronisation douloureuse s’y formaient librement. 

Les recherches directes de notre collaboratrice Serbinenko, qui 
s'est livrée à la coagulation de diverses formations sous-corticales, 
ont montré que c'est principalement le groupe des noyaux para- 
fasciculaires du thalamus non spécifique qui est responsable de 
cette désynchronisation douloureuse (M. Serbinenko, 1964). 

Du point de vue des faits exposés ci-dessus, les expériences de 
Jung sont les plus proches des conditions naturelles, étant donné 
qu'elles étaient montées sur la préparation de Bremer l’« encé- 
phale isolé », bien que l'écorce cérébrale fût privée dans cette expé- 
rience des puissants flux de stimulations proprioceptives provenant 
de toute la musculature du corps. Les résultats des recherches de 
Jung et de ses collaborateurs sont très compliqués et ils exigeront 
sans doute une étude statistique sérieuse. Toutefois, les principales 
conclusions qu’il a tirées des faits recueillis se rapportent directe- 
ment au problème que nous débattons. 

Avant tout il s’est avéré que, suivant le caractère de la réaction 
du neurone aux excitations, on peut distinguer deux types de ré- 
ponses qui se manifestent différemment dans tous les neurones, 
indépendamment de la modalité de l'excitation (optique, acousti- 
que, labyrinthique). 
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Le premier type de réponse est une augmentation rapide de l’im- 
pulsation de fond du neurone avec une période latente très courte. 
Son action se limite ordinairement à la période d'action de l’exci- 
tation. Ce type se manifeste jusqu'à un certain point par une cor- 
rélation exacte avec la zone de projection pour la modalité senso- 
rielle donnée, bien que pour certaines modalités, optique par exem- 
ple, il y ait une dispersion assez importante dans les autres régions 
corticales. 

S'il s'agit de la seule réponse de ces cellules à l’excitant qui 
leur est adéquat, les résultats de ces recherches microélectrodiques 
sont en pleine harmonie avec les idées de Pavlov sur le « noyau » 
de l'analyseur et ses « éléments dispersés ». 

Le deuxième type de réaction des neurones corticaux est plus 
variable et il se distingue du premier décrit plus haut par toutes 
sortes de paramètres. Par exemple, sa période latente est toujours 
assez grande (de 30 à 400 ms), et l'effet lui-même n’est pas si rigou- 
reusement rattaché à la durée de la stimulation. La réponse peut 
varier plusieurs fois durant l'action du stimulus et, de plus, elle 
peut avoir un post-effet prolongé. Les particularités physiologiques 
de ces deux types de réponses des neurones corticaux à l'excitation 
ont autorisé Jung à les classer d'après l'échelle généralement ad- 
mise en « spécifiques » (premier type) et « non spécifiques » (deu- 
xième type). Le paramètre le plus important des réponses du deu- 
xième type est qu’elles sont capables de faciliter les décharges aussi 
bien du neurone donné que des autres. Fait remarquable, cette fa- 
cilitation ne se fait pas sentir lorsque le neurone a des décharges 
« toutes fraîches » du premier type. 

Cependant, dès que les décharges «se fatiguent », c'est-à-dire 
que leur fréquence diminue, la facilitation de l'activité non spéci- 
fique du neurone se fait sentir : la fréquence du neurone se dévelop- 
pant suivant le premier type redevient ce qu'elle était au début. 
L'excitation de l'appareil vestibulaire par courant continu (polari- 
sation) produit largement une facilitation de ce genre. Par exemple, 
si les décharges des neurones optiques sont du deuxième type et 
qu'elles commencent à se fatiguer à cause d'une excitation prolon- 
gée par lumière scintillante et à répondre avec une fréquence di- 
minuée, une polarisation accessoire des appareils labyrinthiques 
rétablit sur-le-champ la fréquence antérieure des décharges des 
cellules optiques (Jung, 1963). 

Ce fait présente pour nous un intérêt particulier pour cette rai- 
son encore que la facilitation exercée par les réponses du deuxième 
type se manifeste dans les limites d'un même neurone si seulement 
ses décharges du deuxième type baissent peu à peu. Soulignons sa 
portée pour la formulation de notre hypothèse de la commutation 
par convergence. 

Il reste à examiner un problème qui acquiert actuellement une 
importance particulière pour la question que nous étudions. Les 
exemples mentionnés plus haut d’excitations généralisées simul- 
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tanées s'adressant à l'écorce cérébrale sont intéressants et impor- 
tants par leur contenu même. Cependant, nous ne devons pas ou- 
blier les résultats mentionnés plus haut des expériences de Nabil 
Effat. Comme nous l’avons vu, ces expériences ont montré que la 
qualité de l’anesthésique détermine la façon dont le flux des exci- 
tations ascendantes provoqué par une excitation unique du n. scia- 
tique arrive jusqu'au cortex, ainsi que sa généralisation et les 
zones atteintes. Bien plus, nous voyons que l'influence de l’anes- 
thésique entre de façon non univoque en corrélation avec la sortie 
sur le cortex d’autres formes d'excitations ascendantes, surtout de 
flux d'excitations provoqués par des stimuli nociceptifs thermiques 
(V. Agafonov, 1956). 

Les considérations exposées plus haut nous obligent à la pru- 
dence dans l'appréciation du degré de généralisation corticale de 
telle ou telle action sur le cerveau dont on tient compte selon divers 
indices (électroencéphalogramme, potentiel évoqué, décharges de 
neurones isolés). En particulier, c'est de ce point de vue que nous 
devons examiner les remarquables travaux de Jung et de ses élèves 
et l'étude de la répartition dans l'écorce cérébrale des neurones de 
convergence différente. 

Les expériences récentes de notre collaboratrice Choumilina 
effectuées sur des animaux en état vigile normal obligent à être 
très prudents quand on transfère les résultats obtenus sous la nar- 
cose à des animaux se trouvant dans les conditions normales habi- 
tuelles, 

Choumilina a étudié le degré de propagation dans l'écorce des 
potentiels électriques évoqués par un flash chez les lapins à l’état 
vigile au cours de l'élaboration de réflexes conditionnés. Il s'est 
avéré que ce potentiel évoqué a une propagation beaucoup plus 
grande que le potentiel évoqué par le même flash dans les condi- 
tions d'une inhibition produite par un anesthésique (fig. 65, À, B). 
D'autres expériences analogues nous persuadent également que 
grâce à la présence d'activations ascendantes accessoires (orienta- 
tion, vigilance, etc.), l’état vigile augmente considérablement 
le degré de généralisation du potentiel évoqué dans l'écorce céré- 
brale. 

Les données exposées suffisent parfaitement pour parler d’un 
recouvrement important de différentes influences ascendantes. Si 
l'on confronte la propagation de l'activation dans l'écorce, les po- 
tentiels évoqués et les décharges des neurones isolés, on peut tirer 
la conclusion qu'il y a, au fond, une convergence universelle des 
diverses excitations ascendantes vers tous les neurones corticaux 
ou leur majorité. En outre, comme nous l'avons vu, chacune des 
excitations ascendantes est complexe. Par conséquent, cette con- 
vergence peut pratiquement se produire pour les combinaisons les 
plus diverses des composants de différents potentiels. Elle est par- 
ticulièrement évidente si l’on tient compte de ce que l'excitation 
ascendante provenant d'un excitant inconditionnel intéresse notoi- 
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rement toutes les zones de l'écorce cérébrale. Grosso modo, dans les 
parties antérieures du cortex peuvent converger vers une même 
cellule les excitations principalement adressées aux organisations 
synaptiques de la première couche (dendrites apicaux), ainsi que 
celles adressées aux synapses axosomatiques de ces mêmes cellules, 
etc. De semblables combinaisons d'excitations ascendantes d'’ori- 
gine diverse adressées directement ou par les cellules étoilées aux 
diverses parties d’un même dendrite d’une cellule géante de la 
IV® couche, ne peuvent être étudiées que statistiquement. Cepen- 
dant, il importe de noter que la convergence de ces excitations 
diverses vers une même cellule corticale pose inévitablement toute 
une série de questions importantes. 

Une telle convergence pourrait être considérée comme une som- 
me pure et simple d'excitations semblables, comme cela a lieu 
dans la simulation d'un neurone, par exemple. On dirait alors 
que la sommation de n'importe quelles excitations parvenant au 
neurone fait perdre sa singularité à chaque excitation prise à part 
et les traduit toutes dans une langue homogène, comme cela se 
fait dans la théorie électrotonique de Gesell qui explique l’activité 
génératrice du neurone (Gesell, 1940). 

L'adoption d'une telle thèse rendrait incompréhensible et fonc- 
tionnellement absurde la diversité des actions spécifiques subies 
par chaque cellule corticale. Cependant, cette diversité spécifique 
des excitations reçues par une même cellule acquiert un sens fonc- 
tionnel profond dès que nous admettons que chacune d'elles n’a 
pas seulement une caractéristique fréquentielle, mais aussi engen- 
dre sur les membranes subsynaptiques du neurone qui perçoit un 
processus en chaîne de réactions chimiques spécifique pour celui-ci. 

Dans ce cas, les processus déclenchés sur les différentes synap- 
ses d’un même neurone par des excitations afférentes diverses pour- 
raient impulser le développement de groupes chimiques singuliers 
dans l’axoplasme du neurone même. Une question se pose naturel- 
lement : l'arsenal de la neurophysiologie et de la neurochimie mo- 
dernes offre-t-il quelque chose qui nous permette de comprendre 
ce processus postsynaptique et d'admettre une telle conjecture ? 

Si l’on analyse attentivement les données de la neurophysiologie 
dont on dispose actuellement au niveau neuronique, il s’avère que 
cette supposition n’est pas du tout si invraisemblable, il y aurait 
plutôt toutes raisons de la prendre comme hypothèse de travail. 

En effet, rappelons-nous l'analyse comparée des synapses neu- 
romusculaires et neurosécrétoires du point de vue de l'importance 
qu'ont les processus subsynaptiques pour la détermination de la' 
spécificité de l'effet fonctionnel final — sécrétion ou contraction 
musculaire. 

Les expériences examinées plus haut sur l’anastomose de nerfs 
fonctionnellement hétérogènes traduisent nettement une même 
chose : la formation synaptique du côté de l'organe récepteur pos- 
sède des particularités chimiques qui, par une chaîne continue de 
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transformations, réalisent la fonction spécifique de l'organe donné 
(soit contraction, soit sécrétion). Si l’on considère la génération 
d'influx comme une fonction spécifique du neurone, les processus 
subsynaptiques de sa membrane doivent posséder des propriétés 
tout aussi spécifiques, étant donné qu'ils ont à transformer une 
forme d'excitation afférente en génération d'excitation dans un 
neurone d'une autre spécificité. 

aisonnant ainsi, nous sommes arrives, que nous le voulions 
ou non, à la supposition que les processus subsynaptiques formés 
par des excitations diverses convergeant vers un même neurone 
peuvent avoir une spécificité chimique différente. 
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Fig. 66. Spécificité de la conduction de l'excitation (d'après Grundfest). 


Une bonne confirmation de ces vues sont les recherches et les 
représentations théoriques de nombreux savants. Mentionnons par- 
ticulièrement les riches données obtenues par Bullock (1959, 1960). 
Comme dans nos raisonnements ultérieurs le problème de l'hétéro- 
généité de la membrane de la cellule neurveuse occupera une place 
d’une importance exceptionnelle, nous voudrions nous arrêter 
plus en détail sur le point de vue de Bullock, d'autant plus qu'il 
est, sans doute, le chercheur ayant étudié ce problème de la façon 
la plus systématique et la plus complète. 

C'est Grundfest (1959) (voir tableau et fig. 66) qui le premier 
a Carrément posé la question de l’hétérogénéité des membranes 
neuroniques. 


PROPRIÉTÉS DISTINCTIVES DE L'ÉLECTROGÉNÈSE DES 
CONDUCTEURS ET DES SYNAPSES 


A. Réponse des conducteurs sous for- B. Réponse des synapses (potentiel 


me d'influx (spike) postsynaptique) 

1. Est provoquée par la dépolari- La membrane cellulaire ne répond 
sation, y compris un stimulus pas à un stimulus électrique. 
électrique. 
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.2: Idem. 


‘3. Il existe une période réfractaire 
absolue et relative. 


4. La durée de la réponse est ca- 
ractéristique ; cette dernière ne 
forme jamais de somme. 


5. Conduction à vitesse spécifique. 


6. Période de latence extrêmement 
courte. 


7. Est bloquée par hyperpolarisa- 
tion. 


8. Est inactivée par dépolarisation. 


9. Est soumise à la loi du «tout 
ou rien » a l'exception de con- 
ditions spécifiques). 


10. Faible sensibilité aux facteurs 
chimiques. 


Le composant de la réponse cel- 
lulaire ne peut être excité par un 
stimulus électrique. 


T1 n'y a pas de période réfractaire. 


Electrogénèse prolongée et entre- 
tenue : 

a) À la stimulation tétanique, 

b) à la stimulation chimique. 


Réponse qui ne se propage pas 
(« stagnante »). 


Période de latence longue et per- 
sistante. 


La réponse peut se faire en hyper- 
polarisation. 


Il peut y avoir une réponse sur 
un fond de dépolarisation. 


Se développe progressivement et 
peut être réversible. 


Sensibilité de deux sortes aux 
facteurs pharmacologiques : 


a) activation de la synapse, 
b) blocage de la synapse. 


Il peut y avoir hyperpolarisation 


11. Dépolarisation toujours très éle- 
et dépolarisation. 


vée. 


Depuis 1940, Grundfest. estime que certaines parties du système 
dendritique du neurone sont inexcitables par le courant électrique 
et, en même temps, capables de produire des potentiels électriques 
en réponse à des actions chimiques spécifiques. Autrement dit, 
les dendrites possèdent. une sensibilité spécifique aux agents chimi- 
ques. Au contraire, les autres parties du neurone, en particulier 
le point de génération des décharges amenées sur l'axone, sont 
fort sensibles au courant électrique. Ainsi, la membrane de la cel- 
lule nerveuse n'est pas homogène par ses propriétés physiologiques, 
c'est un tout intégré reposant sur l'interaction de composants spé- 
cifiques dont les propriétés sont créées au cours du développement 
différencié (Grundfest, 1959). 

Il est intéressant de noter que la confrontation des propriétés 
des excitations suivant le conducteur axonique et leur passage à 
travers la synapse démontrent leur différence fondamentale pour 
toute une série de paramètres (fig. 66). 

Cet aspect des recherches, qui souligne la diversité des pro- 
priétés des différents points des membranes neuroniques, fait l'ob- 
jet d'études particulièrement larges et fines de Bullock (1959). 
Il considère le neurone comme une formation intégrative qui a des 
points d'une importance physiologique diverse et une quantité 
illimitée de processus chimiques variés se déroulant dans ses mem- 
branes subsynaptiques. 
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Bullock parvient à cette conclusion en se fondant sur l'analyse 
des propriétés du neurone du point de vue de ses paramètres physio- 
logiques. D'une façon imagée, il prend deux plans dans la vie d’un 
neurone isolé. Un de ces plans auquel nous attribuons ordinairement 
l’importance décisive est l’activité électrique du neurone se mani- 
festant sous forme de décharges. L'autre plan est un côté du neurone 
qui reste encore inaccessible et qui détermine les oscillations de 
l'excitabilité subliminaire, le retard prolongé des processus rési- 
duels, la synchronisation électrotonique des décharges mêmes, en 
un mot, tous les processus moléculaires qui, en fin de compte, 
facilitent ou entravent l’activité du neurone telle que nous la 
voyons. 

Cette façon d'apprécier l’activité du neurone combinée à l’ex- 
trême diversité des propriétés chimiques de la membrane neuroni- 
que est, sans aucun doute, un pas en avant et permet de traduire 
dans la langue des mécanismes cellulaires et moléculaires cer- 
taines données purement phénoménologiques de la neurophysio- 
logie. 

Signalons pour l'instant que la corrélation de l'approche décrite 
de la fonction du neurone et des données sur la convergence de di- 
verses excitations vers un même neurone ouvre de larges perspecti- 
ves dans la compréhension des processus intégratifs du cerveau 
tout entier. En outre, ce point de vue a dans une certaine mesure 
l'importance d'un avertissement pour les conclusions neurophysio- 
logiques, car il souligne que le phénomène électrique pour lequel 
on marque une prédilection n'est pas le seul paramètre de l'activité 
neuronique et qu'il n’est nullement exhaustif. 

Toutes ces données ont amené Bullock à reconnaître le neurone 
comme une unité intégrative autonome d’une plasticité dynamique 
et capable d'adaptations compensatrices quand les conditions de 
son fonctionnement varient. 

Cette conception s'accorde parfaitement avec celle que nous 
avons exprimée plus haut relativement à la large convergence de 
différentes excitations sur un même neurone. Seul le caractère hé- 
térogène de la membrane neuronique en ce qui concerne les pro- 
priétés électriques, la sensibilité chimique et la faculté de généra- 
tion du neurone peut justifier fonctionnellement l'arrivée, sur un 
même neurone cortical, des influences les plus diverses provenant 
aussi bien des divers ganglions de la sous-écorce que venues suivant 
des connexions intracorticales spéciales. Il faut signaler particuliè- 
rement les excitations ascendantes générées dans différentes forma- 
tions sous-corticales. De par leur nature évolutive même, elles sont 
hétérogènes tant dans le sens métabolique que dans le sens neuro- 
humoral. Ainsi, deux flux d’excitations ascendantes représentant 
respectivement des excitations indifférente et inconditionnelle sont 
d'une nature physiologique différente, i.e. ils diffèrent en ce qui 
concerne la génération au niveau sous-cortical, le degré de propa- 
gation dans tous les systèmes fonctionnels de l'organisme, sur- 
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tout les composants végétatifs de la réaction et, enfin, leur géné- 
-ralisation dans le cortex cérébral. 

Grâce à cette diversité des recouvrements de différentes excita- 
tions chaque neurone pris à part devient inévitablement le lieu 
d'interaction d'excitations diverses, interaction qui est ordonnée 
par la succession et la valeur biologique des excitations conver- 
‘gentes. ‘ 
= Comme nous l’avons vu plus haut dans les expériences de Fa- 
déev, deux excitations, même d’une modalité biologique différente, 
peuvent converger sur un même neurone. Il est clair que lorsque 
le cerveau fonctionne dans les conditions naturelles, une telle con- 
vergence n’est pas simultanée, elle est utilisée seulement sur la 
base du principe de l'exclusivité, c'est-à-dire en présence de l'une 
quelconque des activités. 

Néanmoins, la question de l'appréciation comparée des parti- 
cularités chimiques de celles des terminaisons synaptiques qui 
transmettent ces deux modalités d'excitations présente un intérêt 
exceptionnel. Nous avons consacré à cette question, ces dernières 
années, une série de recherches spéciales que nous ‘examinerons 
plus en détail par la suite. 

: De quelles données disposons-nous pour pouvoir parler d’une 
diversité chimique des membranes subsynaptiques sur la membrane 
d'un même neurone ? 

Nous avons déjà mentionné les importantes données de Bullock 
et Grundfest. Cependant ces auteurs donnent, pour ainsi dire, une 
‘solution générale, de principe, de cette question, le point de départ 
d’une caractérisation plus exacte et plus spéciale de forma- 
tions synaptiques isolées en termes chimiques et médiateurs 
concrets. 

C'est Marazzi {1958) qui a réalisé cette dernière possibilité. 
Grâce à ses travaux, le problème des propriétés chimiques différen- 
tes des membranes subsynaptiques sur un même neurone est passé 
du domaine des conjectures dans celui des lois certaines. A la suite 
de l'excitation des neurones présynaptiques et de l'enregistrement 
des potentiels postsynaptiques il a montré que. dans un ganglion, 
le corps d'une même cellule porte des points récepteurs chimiques 
différents pour la transmission des fibres présynaptiques. Il a mon- 
tré, par exemple, la possibilité pour la membrane cholinergique 
et adrénergique subsynaptique de transmettre séparément deux 
excitations convergeant sur une même cellule ganglionnaire et arri- 
vant par deux fibres différentes (fig. 67). Ce fait est une preuve di- 
recte de l’organisation multichimique des membranes subsynapti- 
ques sur le corps et les dendrites de l’une des cellules nerveuses, 
Dans la suite, Marazzi a établi la même possibilité pour les neuro- 
nes corticaux, ce qui présente pour nous un intérêt particulier. 
Il a montré qu'un influx transcalleux se propageant d’un hémis- 
phère à l’autre à la suite d’une excitation électrique peut intéres- 
ser des formations synaptiques différentes sur le plan chimique et 
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situées sur un même neurone. En enregistrant les potentiels évoqués 
de l'écorce optique, par exemple, il a établi qu'un même neurone 
cortical peut avoir sur sa membrane des synapses aussi bien choli- 
nergiques qu'adrénergiques. Il a utilisé les substances les plus 
diverses, connues pour leur activité spécifique relativement aux 
processus de transmission synaptique, et a démontré que ces 
substances agissent différemment sur les synapses d’un même 
neurone. 

Il utilisa notamment la noradrénaline, la sérotonine, le LSD-25 
(diéthylamide de l'acide lysergique) et la mescaline. Ses expérien- 
ces l’ont amené à conclure que son hypothèse de la présence de 
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Fig. 67. Schéma de conduction de l'excitation par les synapses du neurone 
postganglionnaire (d’après Marazzi). 


Le schéma montre la possibilité, pour un même neurone, de posséder au moins deux forma- 
tions subsynaptiques hétérogènes du point de vue chimique. 


synapses adrénergiques et cholinergiques sur un même neurone cor- 
tical est un fait parfaitement réel (fig. 68). Toutes ces données font 
supposer que la différence de configuration des plaques synapti- 
ques (« épines ») nettement visible au microscope ordinaire est 
aussi l'expression de la diversité chimique des processus qui se dé- 
roulent dans chaque cas particulier sur les membranes postsynap- 
tiques. 
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Fig. 68. Schéma des formations synaptiques chimiquement hétérogènes sur 
la cellule corticale (explications dans le texte). 


Sous ce rapport, les données de la microscopie électronique sont 
particulièrement intéressantes. Palay (1956) affirme, par exemple, 
que ces techniques ne révèlent pas de différences dans la structure 
des synapses axodendritiques et axosomatiques. Cependant, les 
données plus récentes de Gray (1959) ont nettement montré ces dif- 
férences. Gray a indiqué que le point du contact synaptique et la 
structure de la membrane synaptique se distinguent visiblement 
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pour les synapses axodendritiques et axosomatiques. Bien plus, 
il est possible qu'à un même niveau de convergence il puisse y avoir 
des synapses d’une structure morphologique différente (fig. 69 4, 
69 B). 

Nos informations sur la nature chimique hétérogène des orga- 
nisations synaptiques sur le corps d’une même cellule nerveuse 
se bornent, en somme, à ces données. Bien qu’elles soient suffisam- 
ment probantes pour en conclure à la présence de cette faculté re- 
marquable des neurones corticaux, il n’en fallait pas moins véri- 
fier encore bien des choses en rapport avec des phénomènes connus 
représentés par les potentiels évoqués dont la genèse physiologique 
et la composition sont suffisament bien étudiées. 

Dans ce but nous effectuons à notre laboratoire des recherches 
sur les différentes formes de potentiels évoqués avec application 
de diverses substances dont l'action pharmacologique est notoire- 
ment connue. L'étude vient de commencer à peine, c’est pourquoi 
la synthèse définitive de tous les matériaux est l'œuvre de l’avenir. 
Pourtant, nous pouvons dès maintenant, à la première étape du 
travail, formuler certaines considérations qui permettent d'énon- 
cer une hypothèse sur la base chimique de la convergence d’ex- 
citations différentes dans le protoplasme d'une même cellule 
nerveuse. 

Les premières indications disant que l'indice électrique seul 
ne suffit pas pour pénétrer les processus neurophysiolegiques se 
déroulant sur un neurone ont été obtenues à notre laboratoire à 
propos de la caractérisation de l'influence de GABA sur les organi- 
sations synaptiques des cellules corticales. On admet généralement, 
depuis les travaux intéressants de Purpura, que GABA bloque sé- 
lectivement les synapses dépolarisantes. Or, comme le composant 
négatif du potentiel cortical évoqué est le résultat global de la 
dépolarisation sous l'électrode, il est écarté quand on appli- 
que GABA directement au point de dérivation du potentiel 
évoqué. 

Cependant, comme l’a établi pour la première fois notre col- 
laboratrice Ata-Mouradova, ce point de vue généralement admis 
ne reflète pas entièrement la vraie nature du processus neurochimi- 
que lié à l’action de GABA (F. Ata-Mouradova, 1963). D'après 
ces expériences, quand on applique GABA sur le cortex cérébral, 
le composant négatif connu du potentiel évoqué est réellement 
bloqué. Cependant, à mesure que baisse l'amplitude du poten- 
tiel négatif ordinaire, à proximité de ce potentiel « évanescent » 
PAS un nouveau potentiel négatif autrefois insignifiant 

ig. 70). 

Les observations montrent que ce potentiel négatif, que nous 
avons appelé secondaire, a également lieu dans les conditions ordi- 
naires, mais il se développe presque en même temps que le primaire. 
Etant donné que leur signe électrique est identique, ils s’addition- 
nent et dans la plupart des cas on ne peut les différencier. Mais 
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Fig. 69 A. Microphotographies de synapses du premier type. 


4. Dendrite (den) visible sur la coupe transversale et renfermant des tubes (f)., On voit une 
auspe du premier type. Le prolongement presnepuque (pre) renferme des vésicules. La 


èche désigne une membrane épaissie dans la région du contact. On voit des parties non 
épaissies de la membrane (a). 

2. Structure fine des pare épaissies de la membrane (« et c) des prolongements pré et post- 
synaptiques. Agglomération de substance extracellulaire dans la fente synaptique (b). Le 
prolongement postsynaptique est apparemment une épine dengritique. 

8. Synapse du premier type sur un dendrite visible sur la coupe longitudinale. Mêmes dési- 

gnations que sur le dessin 1. 
4, Groupe de contacts synaptiques sur un petit dendrite. Tous sont du premier type. Les 
vésicules du prolongement présynaptique se concentrent autour de la partie épaissie. Le 
dendrite a aussi une épine synaptique (sp). Région du dendrite (b) où l’on ne volt pas de 
tubes ; mitochondries (m), parties non épaissies de la membrane (a). 


Fig. 69B. Microphotographies de synapses du deuxième type. 


1. Synapse du deuxième type sur un petit dendrite (den). On voit nettement les anastomo- 
ses des tubes dendritiques. Mêmes désignations que sur la figure 69A. 
2. Contact synaptique dans une substance fixée au KMnO,. Le prolongement postsynaptique 
(post) est apparemment une épine dendritique. Une partie de la région du contact (b) est 
donnée sous grossissement plus fort, dessin 7. 
3. Partie du fragment 6 sous fort grossissement. On voit la structure à 3 couches des mem- 
branes pré et postsynaptiques (a) (fixation au KMnO4). 

4. Synapses du deuxième type sur le corps du neurone qui renferme des granules caractéris- 
tiques (g) et des citernes (ci) du réticulum endoplasmique (cyt). Les flèches désignent les 
épaississements des membranes synaptiques. 

5. Région du contact de la synapse sur le péricaryone du neurone. On voit une aggloméra- 
tion intermédiaire (b) dans la fente synaptique : un te! phénomène est inusité dans un con- 

tact axosomatique. 


dans des conditions artificielles 
quelconques (chauffage, par exem- 
ple) leur différence apparaît net- 
tement. L'application de GABA 
met en évidence, comme le montre 
la fig. 70, le potentiel négatif 
secondaire. 

Nul doute que ces deux com- 
posants négatifs sont le résultat 
d’une dépolarisation. Mais alors, 
pourquoi cette différence de deux 
synapses dépolarisantes en appa- 
rence de même type ? A la lumière du 
résultat de l'application de GABA 
tel que nous le comprenons, la 
« négativité » n’est pas ici un cri- 
tère décisif pour apprécier l'effet 
de cette substance. Au contraire, 
les résultats montrent qu'elle 
peut découler de processus neuro- 
chimiques tout à fait différents. 
Un de ces processus entre avec 
GABA en un contact chimique tel 
qu’il exclut la possibilité d’une 
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dépolarisation ; l'autre, par contre, 
est nettement facilité par GABA. 
On est donc en présence de deux 
sortes de terminaisons synapti- 
ques ayant la même localisation 
(la couche plexiforme) et le même 
signe électrique, mais une base 
neurochimique différente sur la- 
quelle se produit ce potentiel né- 
gatif (fig. 70). 

Ces différences de propriétés 
chimiques se manifestent plus net- 
tement si l’on applique du nem- 
butal après une strychninisation 
locale au foyer de l'activité ma- 
ximale du potentiel évoqué. On 
obtient par ce procédé une dissocia- 
tion nette des potentiels négatifs 
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Fig. 70. Stades successifs de l’action de 

GABA (1°) sur les synapses dépolarisantes 

de l'écorce cérébrale. On voit l'inhibition 

graduelle du composant négatif primaire 

et la croissance du composant négatif 
secondaire. 
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Fig. 71. Action de la strychnine (4) et du nembutal (B) sur le composant néga- 


sas: 


tif du potentiel évoqué. 


qui, bien que reliés électriquement en une même déflexion, repré- 
sentent le résultat de messages ascendants distincts avec, pour 
chaque message, des organisations synaptiques apicales ayant des 
propriétés chimiques différentes. 


Biea plus, on peut choisir un rapport entre le nembutal et la 
strychâime tel qu'on voit apparaître non seulement une négativité 
sec ise en évidence par application de GABA, mais même 


ivité « tertiaire ». Toute cette population de potentiels 


À À, Z 


Fig. 72. Schéma de convergence de deux impulsations différentes vers un 
même neurone cortical. 


À, À — excitation spécifique et non spécifique par action sur le n. sciatique ; B, B1 — 

deux voies dans le corps calleux conduisant l'excitation vers les synapses axoapicales et 

axosomatiques. Le schéma montre le point d’excitation (C) et le point de dérivation (0) 
et d’application des substances chimiques. 


négatifs jouissant de propriétés chimiques individuelles montre 
que le monde des excitations ascendantes atteignant l'écorce 
cérébrale et possédant une singularité chimique déterminée est 
beaucoup plus riche qu'on ne l’exprime par les deux signes de 
l'indice électrique monotone (fig. 71, A, B). 

La question suivante consistait à savoir quelles excitations sont 
acceptées par des organisations synaptiques d’une nature, diffé- 
rente. Autrement dit, est-ce que les excitations ascendantes spéci- 
fiques, nées dans différentes formations sous-corticales, parviennent 
à chacune d'elles ou bien peuvent-elles toutes conduire des excita- 
tions identiques ? 

Nous avons essayé de répondre à cette question par plusieurs 
méthodes. Nous avons effectué avant tout l'enregistrement de 
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potentiels évoqués en un même point de l'écorce cérébrale. Cepen- 
dant les potentiels évoqués eux-mêmes étaient d’origine physiolo- 
gique différente, ils étaient obtenus par excitation de divers points 
de départ tant du système nerveux central que des récepteurs pé- 
riphériques. La marche ultérieure des expériences était la suivante : 
nous appliquions différentes substances au point de dérivation 
commun des deux potentiels et nous regardions comment se modi- 
fiaient les composants de même signe de deux potentiels évoqués 
différents obtenus par des excitations ascendantes différentes dans 
le sens physiologique. 

Tchoupina, de notre laboratoire, a confronté, d’après la méthode 
décrite, deux potentiels évoqués dont l’un était obtenu par exci- 
tation du point symétrique de l'autre hémisphère (potentiel trans- 
calleux) et l'autre par excitation du nerf sciatique contralatéral 
(fig. 72). 

Comme le montrent les tracés de ces deux potentiels évoqués 
obtenus à partir d'un même point de l'écorce, leur composition 
était identique en ce qui concerne la proportion de certains com- 
posants, à Condition de les considérer sous l'aspect électricité. 
Seuls certains paramètres se distinguent dans les détails. Cepen- 
dant l'application de GABA ou de novocaïne au point de dérivation 
des potentiels exerce une influence presque opposée sur la formation 
des composants négatifs. Le premier bloque presque immédiate- 
ment le composant négatif de la réponse évoquée première et ne 
modifie guère le composant négatif analogue de la réponse évoquée 
transcalleuse (fig. 73, À, B, C}). Au contraire, la novocaïne réprime 
dès la première minute le composant négatif de la réponse trans- 
calleuse et ne touche presque pas celui de la réponse primaire 
(fig. 73). 

Si l'on prend en considération que toutes les autres conditions 
de l'expérience (intensité de l’excitation, dérivation, etc.) étaient 
absolument les mêmes qu'auparavant, il reste une seule explica- 
tion de la différence décrite ci-dessus : les propriétés chimiques 
des organisations synaptiques auxquelles sont adressées les exci- 
tations afférentes périphériques et transcalleuses sont différentes 
(L. Tchoupina, 1965). 

Nous disposons actuellement de beaucoup d'exemples attestant 
que les organisations synaptiques des neurones corticaux diffèrent 
beaucoup plus par leurs propriétés chimiques qu’on ne le croyait 
auparavant. Citons à cette occasion les expériences déjà étudiées 
par nous (Badam Hand). 

On sait que cet auteur a étudié la forme et le degré de générali- 
sation, dans l'écorce cérébrale, des potentiels primaires évoqués 
par l'excitation de divers noyaux de l'hypothalamus. Nous avons 
vu (fig. 73) que la configuration du potentiel évoqué se m difie 
nettement suivant le noyau excité. Mais il s'est avéré que cette 
différence de configuration est en rapport avec la réaction déter- 
ninée des organisations synaptiques de ce point de l’écorce à l’ap- 
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plication de produits pharmacologiques déterminés (GABA, chlor- 
promazine, adrénaline). 

Une fois de plus, la différence entre les propriétés chimiques 
des membranes subsynaptiques des synapses axodendritiques se 
trouvant sur les dendrites apicaux, c'est-à-dire dans la couche 
plexiforme, est particulièrement démonstrative. Par exemple on 
peut prendre, pour l'expérience, le point de l'écorce cérébrale en 
lequel deux potentiels négatifs d'amplitude presque identique se 
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Fig. 73. Trois exemples d'action chi- 
mique différente sur diverses mem- 
branes subsynaptiques. 


A — action de GABA sur le potentiel évo- 
ué du nerf sciatique (PE) et le potentiel 
voqué d'origine transcalleuse (TCE). On 

voit nettement la différence de sensibilité 

chimique des membranes subsynaptiques 
des deux potentiels. A la 5€ minute le po- 
tentiel du n. sciatique est complètement 
éliminé et le potentiel d'origine transcal- 
leuse n’est qu’un peu diminué ; B — ap- 
plication de novocaïne dans les mêmes 
conditions d'expérience donnant des résul- 
tats opposés. Le potentiel négatif de la 
réponse transcalleuse est bloqué et celui 
du n. sciatique est conservé ; C — l’appli- 
cation de solution à 0,1% de strychnine 
favorise une augmentation marquée de 
l'amplitude des deux potentiels évoqués. 
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forment en réponse à l'excitation de l’hypothalamus. Si l'on ap- 
plique sur ce point GABA par exemple, le premier potentiel néga- 
tif est bloqué, alors que le second change peu (fig. 74). 

Si l'on applique de la chlorpromazine au même point, les deux 
potentiels négatifs initiaux étant les mêmes, on assiste à un phé- 
nomène opposé : un deuxième potentiel négatif apparaît, mais le 
premier change peu. Il ne reste aucun doute que l'hypothalamus 
envoie dans la couche plexiforme des excitations ascendantes 
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de plusieurs types, adressées à des organisations synaptiques 
dont les membranes subsynaptiques ont des propriétés dif- 
férentes. 

Ainsi, la différence de propriétés chimiques des formations 
synaptiques est des plus multiformes. Elle porte sur le type des 
influences ascendantes et la localisation des centres générateurs, 
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Fig. 74. Influence de GABA sur les composants du potentiel évoqué. 


En réponse à l'application de GABA un des composants négatifs du potentiel évoqué est 
éliminé immédiatement quand on excite L'hypothalamus. Ceci se produit dès la 10€ seconde, 
alors que le deuxième composant négatif subit une importante évolution dans le sens de 
l'augmentation de l'amplitude. C'est à la 25€ minute qu'il atteint son augmentation maxi- 
male. A droite : le point d'excitation (en bas) et le point de dérivation (en haut). 
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elle se manifeste aussi dans le phénomène de couplage de deux ex- 
citations du nerf sciatique à des intervalles critiques. Suivant l'ap- 
plication de telle ou telle substance au point de dérivation des 
potentiels nous obtenons diverses formes de répression de certains 
potentiels par d’autres (Sun Ven, 1963) (fig. 75). 

Mais cette diversité chimique des synapses corticales a été, 
sans doute, mise en évidence de la façon la plus spectaculaire dans 
le cas de l'analyse chimique de l'activation corticale obtenue sur 
la base d’excitations ascendantes d'une modalité biologique déter- 
minée et du potentiel évoqué formé sur ce fond. Tourenko, de notre 
laboratoire, a monté ces expériences sur des chats uréthanisés ayant 
jeûné depuis 2 jours. Nous savons déjà qu'un jeûne d'un à deux 
jours a pour conséquence l'établissement, même dans la narcose 
à l'uréthane, dans les parties antérieures de l'écorce cérébrale d'une 
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activation ascendante continue dé- 
pendant du noyau latéral de l’hy- 
pothalamus excité par le sang 
« affamé » (K. Soudakov, A. Tou- 
renko, 1965). 

Les données antérieures nous 
ayant convaincus que la désyn- 
chronisation est causée par l’'ar- 
rivée, dans la couche plexiforme de 
l'écorce cérébrale, d'’excitations 
ascendantes issues de la sous- 
écorce, il était tentant d'’élucider 
la caractéristique chimique des 
organisations synaptiques qui for- 
ment, dans l'écorce du cerveau 
« affamé », une désynchronisation, 
c'est-à-dire une activation. 

L'expérience a montré que si 
l'on applique dans la zone de l’ac- 
tivation alimentaire un petit mor- 
ceau de papier imbibé de solu- 
tion à 0,5-1% d'’amizyl, on voit 
se dérouler des phénomènes fort 
curieux jetant une lumière sur les 
propriétés chimiques des synap- 
ses corticales recevant les influen- 
ces stimulantes ascendantes sur 
le cortex. Au point d'application 
de l'amizyl, la désynchronisation 
fait place à une activité électrique 
lente caractérisant généralement 
l'état du cortex calme (fig. 76). 

Selon le dessin, le passage de la 
stimulation à une activité lente 
ne se produit qu'au point d’appli- 
cation de l’amizyl. Dans son voi- 
sinage, de même que dans l'autre 
hémisphère, on constate, comme 
auparavant, une activation ali- 
mentaire ascendante. Si l'on con- 
fronte cet électroencéphalogramme 
avec le potentiel évoqué à par- 
tir de ce même point et enregistré 
parallèlement, on aperçoit ici 
encore des modifications caracté- 
ristiques. 

Au cours de l'activation de 
l'écorce, le potentiel a, comme 
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Fig. 75. Influence d'une injection 
intrapéritonéale de chlorpromazine 
sur les potentiels évoqués couplés 
obtenus dans l'intervalle optimal. 


a — avant l'injection ; 9, 15 et 45 
minutes après l'injection. 


d'ordinaire, un composant négatif dont l'amplitude est fortement 
diminuée (« phénomène du camouflage ») (fig. 76, B). Comme nous 
l'avons établi, un tel « camouflage » tient à ce que les influences 
activantes ascendantes se propageant principalement dans la région 
des dendrites apicaux empêchent la mobilisation de ceux des poten- 
tiels postsynaptiques qui forment ordinairement, à l’état calme, 
le composant négatif du potentiel évoqué. 

Chose intéressante, le remplacement décrit de l'activation par 
une activité électrique lente au point d'application de l'amizyl 
est accompagné du rétablissement parallèle du composant négatif 
du potentiel évoqué (fig. 76). 

Si l’on prend en considération les données publiées par de nom- 
breux auteurs (S. Anitchkov, 1960 ; P. Dénissenko, 1960 ; R. Iliou- 
tchénok et M. Machkovski, 1961) selon lesquelles l’amizyl bloque 
les synapses cholinergiques, les résultats de nos expériences peuvent 
être interprétés comme la conséquence du blocage des organisations 
synaptiques cholinergiques situées dans la zone des dendrites api- 
caux, c'est-à-dire principalement dans la couche plexiforme de 
l'écorce. 

Une telle conclusion permet d'estimer que l'activation alimen- 
taire ascendante agit sur l'écorce cérébrale par le mécanisme sy- 
naptique cholinergique. Si nous confrontions ce mécanisme avec 
la caractéristique neurochimique du centre sous-cortical originel, 
qui est également d’une nature cholinergique (A. Choumilina, 1964), 
nous verrons ici l'unité chimique surprenante des organisations 
synaptiques archaïque (hypothalamus) et nouvelle (cortex frontal) 
qui constituent une fonction de même modalité biologique, mais 
à des niveaux différents du système nerveux central. 

Cependant, l'expérience de Tourenko nous a également inté- 
ressés par une autre circonstance. Nous avons raisonné comme suit. 
Si, au point de dérivation et d'application de l’amizyl, les synap- 
ses cholinergiques sont bloquées, ne pourrait-on pas, sur les mêmes 
éléments cellulaires corticaux, mais par d'autres organisations 
synaptiques, obtenir de nouveau un état activé ? 

Il est clair que, dans ce cas, il faudrait prendre une autre exci- 
tation ascendante quelconque, non alimentaire, et d'une autre mo- 
dalité biologique. Etant donné que dans nos expériences antérieu- 
res nous avons maintes fois confronté deux modalités biologiques 
des excitations ascendantes — alimentaire et douloureuse, dans le 
cas donné nous avons choisi une excitation nociceptive du nerf 
sciatique. 

Les résultats de l'excitation au point d'application de l’amizyl 
ont montré que l’activité électrique lente était remplacée, quand 
on excitait le sciatique, par une nouvelle activation, évidemment 
douloureuse cette fois-ci (fig. 76, C). 

L'expérience effectuée a, d’une part, confirmé d'une façon 
encore plus catégorique notre représentation antérieure de la spé- 
cificité différente des activations ascendantes de modalités biolo- 
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giques distinctes. D'autre part, elle a montré que la cellule corti- 
cale a plusieurs organisations synaptiques d'une spécificité chimi- 
que variée, c'est-à-dire plusieurs « entrées » afférentes. Alors que 
certaines, par exemple les organisations synaptiques cholinergiques, 
sont mises hors d’état de fonctionner (dans le cas présent par l’a- 
mizyl), d’autres (réfractaires à l'amizyl) peuvent parfaitement 
former l’état activé qui les caractérise. Une question se pose natu- 
rellement : de quelle nature sont ces organisations synaptiques 
épargnées par l’amizyl et qui forment l'activation douloureuse ? 

Nous avons quelques raisons de penser que ces synapses sont 
de nature adrénergique bien qu'une identification fondée et plus 
large soit actuellement l’objet de recherches spéciales. Pour l’ins- 
tant, il importe de signaler que, par leur nature chimique, elles 
diffèrent des organisations synaptiques mobilisant la réaction nu- 
tritive au niveau cortical. 

La sensibilité différenciée des différentes synapses des niveaux 
sous-cortical et cortical peut être très diversifiée et so manifester 
dans des conditions artificielles diverses. 

On sait, par exemple, que la stimulation douloureuse de l’acti- 
vité électrique corticale camoufle fortement le potentiel évoqué 
dans l'écorce cérébrale (fig. 77). Du point de vue de l'appréciation 
générale de ce phénomène, on pourrait penser que l'excitation as- 
cendante douloureuse agit sur les structures homogènes du poten- 
tiel évoqué et sur l'activation de l'écorce. Cependant, une injec- 
tion de chlorpromazine permet de différencier les particularités 
chimiques des structures formant l'activation douloureuse des 
structures formant les potentiels évoqués en réponse à l'excitation 
du sciatique. 

On sait que l'injection de chlorpromazine prévient la désynchro- 
nisation en réponse à l'excitation douloureuse. Cela signifie que 
les structures sous-corticales, qui ont formé au moment donné l’ac- 
tivation douloureuse, sont bloquées. Cependant, dans ces condi- 
tions, malgré l'absence de désynchronisation (chlorpromazine), le 
potentiel évoqué est réprimé comme auparavant par l'activation 
ascendante douloureuse (fig. 78). Donc les particularités chimiques 
des synapses sont différentes pour deux influences ascendantes 
(K. Kagramanov, 1954). 

La preuve que les organisations synaptiques ont, au niveau de 
l’écorce cérébrale, des particularités chimiques différentes et ap- 
partiennent à diverses formations sous-corticales est également 
fournie par le fait suivant. Dans le cas d’une activation alimentaire 
des parties antérieures de l'écorce cérébrale (expériences de Sou- 
dakov sur un chat affamé décrites plus haut), le potentiel évoqué 
par excitation du n. sciatique s’est trouvé camouflé. Au contraire, 
le potentiel évoqué à partir du noyau latéral de l'hypothalamus 
de gormé cette activation alimentaire se manifeste nettement 

ig. 79). 
Ce phénomène ne peut avoir lieu que si l’action de l'activation 
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alimentaire et l'excitation du potentiel évoqué (partant de l’hypo- 
thalamus) sont fonctionnellement homogènes et interagissent sur 
les organisations synaptiques des mêmes éléments cellulaires. 

Jusqu'où va cette spécification chimique des synapses cortica- 
les ? Kagramanov a montré que par injection de diverses substan- 
ces dans le sang on peut bloquer les synapses sensibles à la mus- 
carine et activer celles sensibles à la nicotine (K. Kagramanov, 
1965). 

Apparemment, la différenciation chimique des synapses corti- 
cales va beaucoup plus loin et elle est plus fine que ne le révèlent 
les méthodes de recherche modernes. Cette spécificité est formée 
au niveau moléculaire et les recherches morphologiques qui ont 
constaté la diversité structurale des plaques synaptiques sont seu- 
lement une approximation grossière des processus spécifiques de 
la transmission synaptique qui se développe et acquiert sa qualité 
principalement au niveau moléculaire. 

Tirant le bilan de tous les matériaux précités, nous pouvons 
revenir à notre question initiale : où et comment se rencontrent 
les excitations « indifférente » et « inconditionnée » si elles se sui- 
vent dans un ordre déterminé, nécessaire à l'élaboration du réflexe 
conditionné ? 

Si l’on tient compte de toutes les possibilités examinées de re- 
couvrement et de convergence, dans l'écorce cérébrale, d'’excita- 
tions ascendantes d'origine diverse, on peut répondre à la question 
posée avec un grand degré de probabilité. 


La théorie moléculaire de la mémoire 
et le problème de la commutation du réflexe conditionné 


Les données examinees dans fes précédentes parties de ce chapi- 
tre nous permettent de tirer deux conclusions exigeant une étude 
ultérieure à un niveau moléculaire plus fin. 

Premièrement, les excitations indifférentes parvenant à l'é- 
corce cérébrale par deux canaux (les rubans de Reil et les ganglions 
sous-corticaux) se recouvrent de différentes manières et, en fin de 
compte, il y a convergence de ces excitations ascendantes vers les 
mêmes neurones corticaux. Ceci concerne non seulement la projec- 
tion sensorielle de l’'excitant donné où la convergence des excita- 
tions est maximale. Les autres régions de l'écorce cérébrale reçoi- 
vent également différents fragments des excitations ascendantes 
engendrées par un excitant indifférent. Il s'agit particulièrement 
des régions dites associatives et des parties moyennes des dendrites 
longs des neurones corticaux, étant donné que la décharge de For- 
bes et le potentiel positif montant de l’hypothalamus ont un carac- 
tère généralisé. 

L'excitant inconditionnel d’une modalité biologique détermi- 
née provoque l'activation généralisée de toute l'écorce cérébrale. 
On peut donc en tirer une deuxième conclusion importante : au 


218 


moment où agit l’excitant inconditionnel, il se produit une conver- 
gence extrêmement large des deux excitations ascendantes — l’in- 
différente et l'inconditionnée — vers les cellules de l'écorce céré- 
brale. 

Compte tenu du caractère multiple et varié des excitations 
ascendantes intéressant des régions et couches diverses de l'écorce 
cérébrale et stimulant ces structures avec une intensité inégale et 
à différents intervalles de temps, nous pouvons nous représenter 
les interactions singulières de ces combinaisons d'excitations en 
différents points de l'écorce et sur diverses cellules nerveuses. En 
fait, nous devons admettre que l’excitant indifférent potentialisé 
par la réaction exploratoire engendre déjà un complexe exception- 
nellement vaste d’excitations de l'écorce, qui ne peut être appré- 
cié dans les détails qu’au bout d’une étude statistique. 

Pour l'instant, il importe de se représenter que la première in- 
teraction de processus suscités par les excitants indifférent et in- 
conditionnel se produit sur les mêmes neurones. Elle a lieu dès 
les premières millisecondes qui suivent l'action de l’excitant in- 
conditionnel et se déroule sur le fond d’une activation généralisée 
provoquée par la réaction exploratoire. Par conséquent, tôt ou tard, 
nous devons répondre à la question relative à l’hétérogénéité de 
la membrane du neurone en ce qui concerne ses propriétés chimi- 
ques. 

En quoi consiste cette interaction ? Sous quelles formes se réa- 
lisent les processus chimiques suscités par les influx afférents sur 
les différentes membranes subsynaptiques d’un même neurone ? 

Ces questions nous obligent à discuter les processus membrani- 
ques protoplasmiques qui sont actuellement considérés comme les 
satellites les plus probables de toute fixation de l'expérience ac- 
quise. Autrement dit, nous devons examiner la théorie moléculaire 
de la mémoire de cette expérience et élucider le rapport entre cette 
théorie et le problème qui nous intéresse. 

Il existe à l'heure actuelle une abondante littérature relative 
au rôle des différents composants du protoplasme des cellules ner- 
veuses lorsque se dépose et s'accumule l'expérience acquise par 
l’homme ou l'animal au cours de la vie. 

L'idée d'une fixation de l'expérience acquise qui se rattache à 
des remaniements moléculaires dans les cellules de l'organisme, 
plus précisément à la transformation de l'ARN, a été soulignée 
par les expériences exceptionnellement intéressantes de McConnel 
(1962) sur les planaires. Ces expériences ont fait sensation dans le 
monde scientifique, surtout parmi les neurophysiologues du réflexe 
conditionné, et l'intérêt qu’elles ont suscité ne s’est pas encore 
affaibli. On peut dire sans exagération que les expériences de McCon- 
nel ont imprimé l'impulsion décisive à la formulation de la théorie 
moléculaire de la mémoire et de l'apprentissage sous son aspect 
moderne, aussi devons-nous leur accorder une attention particu- 
lière. 
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On sait que la planaire est un invertébré de la classe des vers 
ciliés libres. Elle se distingue par un haut pouvoir de régénération 
après toutes sortes de lésions et même après qu’on l’a coupée en 
morceaux. C'est cette faculté de la planaire qui a permis en son temps 
à Child de développer sa conception du gradient physiologique 
(Child, 1921, 1924, 1941). 

Coupés en deux, ces animaux sont capables de se reconstituer 
une tête sur la moitié caudale et une queue sur la moitié céphalique 


4, 


Fig. 80. Schéma des expériences de McConnel. 


A — planaire initiale ayant acquis un réflexe conditionné à un flash dans le réservoir 
B ; A1et As — deux planairesr générées à partir de la planaire initiale coupée suivant la 
gne H. 


(fig. 80). Pratiquement, après une telle opération, on obtient deux 
individus distincts. 

Une autre particularité des planaires, dont s'est également servi 
McConnel, est que, tout en étant des invertébrés, elles peuvent éla- 
borer des réactions conditionnées quand on renforce la lumière par 
le courant électrique, par exemple. Ordinairement, après quelques 
dizaines d'associations de la lumière avec le passage du courant 
électrique à travers l’eau de l'aquarium, la planaire réagit assez 
nettement à la lumière seule par des mouvements convulsifs et des 
contorsions du corps. 

McConnel a produit chez une planaire un réflexe conditionné du 
type décrit, puis il l’a coupée en deux, escomptant la régénération 
des deux moitiés. Après un certain délai de régénération, quand 
deux individus complets se furent reconstitués, on vérifia s'ils étaient 
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capables de former des réflexes conditionnés à un flash. Il s'est 
avéré qu'ils les élaboraient plus rapidement. C'est justement cette 
circonstance qui a fait sensation dans tous les laboratoires physio- 
logiques et biologiques. Les expériences de McConnel ont été maintes 
fois reproduites par beaucoup d’autres auteurs. 

Dans la grande majorité des cas, les résultats de McConnel se 
confirmèrent. Les expériences montées sous une forme nouvelle 
soulignèrent encore plus nettement que la faculté de former un ré- 
flexe conditionné chez les planaires régénérées est le résultat d'une 
spécificité tissulaire diffuse qu'elles avaient acquise. Ces dernières 
expériences reçurent le nom de « cannibalesques » : la planaire, 
chez laquelle on avait élaboré un réflexe conditionné à la lumière, 
était triturée ou coupée en fins morceaux et on donnait cette masse 
à manger à une autre planaire qui n'avait jamais auparavant éla- 
boré de réflexe défensif condifionné à la lumière. Les résultats furent 
tout à fait surprenants. La planaire indemne ayant mangé un indi- 
vidu « conditionné » avait acquis la faculté d'élaborer les réactions 
conditionnées beaucoup plus vite que ne le font en général les pla- 
naires. 

Il était tout à fait évident que, chez les planaires, la faculté de 
réaliser des réactions conditionnées élaborées antérieurement se 
fixe d’une manière diffuse dans toute la masse du corps et, par con- 
séquent, peut être transmise à tout autre individu capable de se re- 
constituer. Une question se posait, à savoir quel est le substrat qui 
fixe si merveilleusement la connexion entre deux actions externes 
successives sur l'organisme. 

A l'époque où McConnel monta ses expériences, le problème du 
code génétique reproduisant par l’intermédiaire de l'ARN tous 
les caractères héréditaires des animaux était déjà suffisamment 
étudié. On soupçonna naturellement que c'était l'ARN qui était 
cause de la transmission des réactions conditionnées aux planaires 
en régénération. 

Il existe une forme d'expérience au moyen de laquelle on pouvait 
vérifier cette considération. Il fallait agir par un enzyme paraly- 
sant la faculté informationnelle de l'ARN, par la ribonucléase qui 
est l’inhibiteur de cet acide. L'expérience a montré que l'effet de la 
ribonucléase sur la partie caudale en régénération d’une planaire 
ayant auparavant subi un conditionnement élimine presque totale- 
ment la réaction conditionnée si l'on fait agir la ribonucléase lors- 
que la planaire régénérée devient un individu parfait. 

Toutes ces expériences ont servi de base à la formulation de ce 
qu’on appelle la « théorie moléculaire de la mémoire », dont voici 
le résumé : toute expérience acquise sur la base d’actions extérieures 
provoquant dans l'organisme une chaîne de réactions chimiques 
se codifie spécifiquement dans les remaniements de l'ARN (« mémo- 
risation »). Dans la suite, ce code se réalise sous la forme d’un com- 
portement adéquat lorsque les conditions ad hoc apparaissent (« mé- 
moration »). 
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Ainsi, les faits obtenus par McConnel ont imprimé une impul- 
sion au développement d’une interprétation nouvelle de l’activité 
associative acquise des êtres vivants. Ils’est avéré, avant tout, que 
cette activité n'est pas aussi exclusivement rattachée au système 
nerveux qu'on le croyait auparavant. Il est fort probable que chez 
les animaux inférieurs ces associations, c'est-à-dire des liaisons 
temporaires, sont beaucoup plus généralisées et peuvent embrasser 
tous les éléments du corps. Les expériences de McConnel autorisent 
à penser que le protoplasme de chaque cellule du corps de ces ani- 
maux est stimulé d’une façon quelconque à remanier l'ARN, ce 
qui, dans la suite, permet la régénération de leur comportement adap- 
tatif. 

Certes, bien des problèmes surgissent ici, qui ne sont pas encore 
résolus : par quels moyens l'excitation lumineuse devient-elle un 
stimulus pour chaque cellule du corps et comment ces cellules trans- 
mettent-elles par la suite leur ARN codifié à l'apex régénéré et le 
rendent sensible à l'excitation lumineuse comme à un excitant con- 
ditionnel ? En tous cas, les expériences doivent être aussi vérifiées 
selon une méthode plus rigoureuse. 

A ce propos, il est opportun de rappeler au lecteur notre concep- 
tion (ch. 1) des racines biologiques du réflexe conditionné. En édi- 
fiant notre conception, nous partions de ce fait évident que toute sé- 
quence d'actions sur l'organisme doit inéluctablement provoquer 
dans celui-ci les réactions chimiques correspondantes se déroulant 
dans le même ordre et spécifiques pour chacune de ces actions. Pour 
ne pas me répéter, je laisserai passer tous les arguments intermédiai- 
res et rappellerai seulement qu'entre toutes ces réactions successives 
s'organise finalement une connexion chimique stable, à condition 
que ces actions se soient terminées par un événement important pour 
l'être vivant. C'est cette connexion qui devient temporaire dans 
les expériences suivantes et assure un caractère de signal à l'activité 
adaptative de l'organisme. 

Si, maintenant, nous nous adressons aux matériaux obtenus 
lors de l'élaboration et du rétablissement des réactions condition- 
nées chez les planaires, nous verrons que c’est la séquence de deux 
actions extérieures qui était fixée, comme le pense Hydén (1960), 
dans le code de l'ARN. Par conséquent, nous pouvons admettre avec 
un certain degré de probabilité que dans le cas de la matière pri- 
maire organisée primitivement, cette connexion peut également se 
réaliser à l'aide d’une formation protoplasmique codifiante, peut- 
être même sur la base de « précurseurs » de l'ARN. 

En tout cas, il y a toute raison de penser qu'au cours de l’évo- 
lution il s’est constitué une forme universelle unique de fixation, 
dans le protoplasme des êtres vivants, de processus successifs d'im- 
portance vitale reflétant les actions successives de certains agents 
extérieurs. Î[l est parfaitement possible que ce soit l'ARN qui est 
devenu par la suite ce moyen universel de codification de l'expé- 
rience. 
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Les résultats des expériences de McConnel, qui montrèrent le 
rôle déterminant de l'ARN dans la fixation des séquences de pro- 
cessus du protoplasme, ont été ensuite vérifiés sur un modèle d'’éla- 
boration du réflexe conditionné chez les animaux supérieurs. En ce 
sens, notons particulièrement les expériences de Hydén (1960) qui 
ont confirmé l’idée du rôle joué par l'ARN au cours de l’appren- 
tissage. 

La théorie moléculaire de la mémoire de Hydén suppose des 
processus intermédiaires qui relient les excitations reçues par la 
cellule nerveuse à la transformation finale de ce message en remanie- 
ments structuraux de la molécule protéique. Selon Hydén, c'est 
également l'ARN qui joue dans ce processus le rôle décisif de mé- 
diateur de l'information extérieure parvenant à la cellule sous la 
forme d’impulsations nerveuses et du produit final sous la forme 
d’une molécule protéique remaniée, un vrai « engramme ». 

La théorie de Hydén s'appuie sur des expériences d'élaboration 
de réflexes comportementaux conditionnés chez les rats avec appli- 
cation d'une méthode assez subtile de découverte de l'ARN dans 
les cellules cérébrales. Compte tenu du caractère complexe de l'hy- 
pothèse de Hydén (morphophysiologo-chimique), j'estime néces- 
saire d'exposer en bref ses principales thèses. 

Hydén estime que le signe distinctif primaire qui individualise 
une mémorisation est la fréquence de l'impulsation parvenant dans 
la cellule nerveuse. Cette fréquence stimule de façon correspondante 
le remaniement du code de l'ARN dans l’axoplasme du neurone, 
c'est-à-dire un changement de position de certains nucléotides dans 
la chaîne de l'ARN. Par conséquent, les processus protoplasmiques 
commençant le processus d'association débutent, selon Hydén, par 
un changement du sens informationnel de l'ARN. Cependant, la 
biochimie apprend que la fonction centrale et probablement unique 
de l'ARN est la synthèse des cellules protéiques. C’est pourquoi 
la supposition que le jeu de nucléotides de l'ARN se modifie entraîne 
inévitablement une autre supposition selon laquelle cet ARN nou- 
veau doit synthétiser des molécules protéiques adéquates à la situa- 
tion donnée (fig. 81). En somme, selon Hydén, cette nouvelle molé- 
cule de protéine emmagasine l’information reçue (un « engramme » 
particulier). 

Cependant, toute théorie est appelée à expliquer non seulement 
le processus de « mémorisation », mais aussi celui de la « mémora- 
tion », c'est-à-dire l'extraction de la molécule protéique de l'infor- 
mation codifiée dans la situation comportementale correspondante. 
Selon Hydén, la mémoration est une fois de plus rattachée à la fré- 
quence des excitations arrivant à la même synapse et y stimulant 
le même complexe de réactions chimiques que la première fois. 
Pourtant, dans le cas donné, l'excitation afférente favorise non pas 
la synthèse d'une nouvelle molécule protéique, mais la modification 
soudaine de cette molécule « mémoire ». Une telle modification 
imprime une impulsion à l'excitation de la cellule nerveuse donnée, 
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partie intégrante d’un vaste complexe de neurones réalisant ensem- 
ble un certain acte comportemental. 

La conception de Hydén est très répandue bien qu'elle soit gre- 
vée de certains artifices qui empêchent de l’accepter dans son en- 
semble. C’est pourquoi il est intéressant d'analyser les arguments 
expérimentaux à sa base. Il faut signaler avant tout les expériences 
d'élaboration d'actes comportementaux chez les rats. Ces derniers 
devaient exécuter, dans un labyrinthe aquatique, des mouvements 
natatoires leur permettant d'obtenir un appât après avoir traversé 
le labyrinthe à la nage. Les rats apprenaient rapidement ces mouve- 
ments simples, c'est-à-dire que pratiquement ils élaboraient un ré- 
flexe alimentaire conditionné (fig. 82). 

Dans la suite, l'expérience était poursuivie en deux variantes. 
Dans la première, les rats recevaient un inhibiteur de l'ARN (8-aza- 
guanine) avant de commencer l'élaboration du réflexe conditionné 
et dans la deuxième, après son élaboration. Comme l'inhibiteur agit 
sur l’ARN par stabilisation de son code génétique, il était fort inté- 
ressant d'établir l’action de l'inhibiteur dans les deux cas d'éla- 
boration du réflexe conditionné. Les expériences ont montré que la 
8-aza-guanine ralentit considérablement et même inhibe complè- 
tement l'élaboration du nouveau réflexe labyrinthique conditionné 
mais n'agit pas sur une habitude déjà au point et consolidée. 

Hydén tire de ces expériences une conclusion naturelle : le rôle 
de l'ARN en tant que transmetteur de l'information est particuliè- 
rement important au cours de la fixation de l'expérience acquise, 
alors qu'une expérience déjà consolidée et fixée dans les codes 
spécifiques des molécules protéiques est insensible à cet inhi- 
biteur. 

Il est vrai que ces expériences n'expliquent pas comment une 
habitude arrive à se manifester avant l'administration d’inhibiteur 
si l'ARN est paralysé en tant que médiateur. 

Hydén alla plus loin. A l’aide d’une fine technique chirurgi- 
cale, il put extirper isolément quelques cellules nerveuses de la ré- 
gion du cerveau participant notoirement à la formation de l'habi- 
tude acquise, c'est-à-dire, en somme, d’un réflexe conditionné. 
Il élaborait des réflexes labyrinthiques conditionnés en soumettant 
les rats à une rotation. Comme ces derniers, résistant à la rotation, 
élaboraient une habitude par l'intermédiaire de l’analyseur moteur, 
Hydén soumettait justement les cellules de la zone motrice à une 
fine étude histochimique. Il a montré qu'elles renferment beaucoup 
plus d’ARN que les cellules qui n'avaient pas pris part à l’élabora- 
tion de réflexes moteurs conditionnés (fig. 83). 

Il convient de souligner aussi, dans ce sens, l’importance des 
expériences de Kreps, Smirnov et Tchetvérikov (1954), ainsi que de 
Morrell (1963) avec analyse directe de la substance cérébrale dans 
l'élaboration de réflexes conditionnés. Il s’est avéré dans tous les 
cas que l'importance de l'ARN augmente et qu'il se crée, par con- 
séquent, une situation incitant à reconnaître à l'ARN le rôle de 
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Fig. 83. Cellules extraites du noyau vestibulaire de rats ayant éprouvé une 
rotation. Explications dans le texte. 


participant central à la fixation de l'information reçue sous forme 
d’« engrammes » protéiques. 

La littérature spécialisée abonde en données concernant ce rôle 
de l'ARN. J'’indiquerai seulement les expériences de Brattgard qui 
a montré l’existence d’un lien étroit entre la stimulation des cel- 
lules ganglionnaires de la rétine et l’augmentation de leur teneur 
en ARN. En ce sens, les expériences de Johon, Venzel, Schirg pré- 
sentent un intérêt particulier ; ces auteurs ont montré l'extrême 
sélectivité d'action de la ribonucléase. L'’injection de ribonucléase 
dans les ventricules cérébraux du chat bloque les seules réactions 
conditionnées qui avaient été élaborées sur la base d’un renforce- 
ment alimentaire inconditionné. Au contraire, les réflexes qui avaient 
été élaborés avec renforcement défensif inconditionné s'étaient 
conservés. Ce fait est très intéressant car il dénote une certaine dif- 
férence chimique de codification des associations formées avec ren- 
forcement par des excitations de diverse modalité biologique. Si 
l’on tient compte de tout ce que nous avons dit plus haut à propos 
de la chimie spécifique d’excitations différentes (douloureuse, ali- 
mentaire), cette conclusion tirée des expériences de Venzel et al. 
ne semble plus aussi invraisemblable. 

En effet, si les excitations ascendantes par des stimuli incon- 
ditionnels renforçateurs forment sur les membranes subsynaptiques 
des cellules corticales des réactions chimiques particulières, il y 
a toute raison de penser que ces réactions chimiques diffèrent pour 
les excitations alimentaire et douloureuse. Toutefois, ce fait doit 
être vérifié par des expériences de contrôle spéciales. 

La confrontation des données examinées ci-dessus nous fait re- 
connaître que la convergence d’excitations diverses vers un même 
neurone avec des synapses possédant des propriétés chimiques dif- 
férentes doit être abordée d’une façon plus profonde. Nous devons 
partir du fait que la fixation même d’une connexion entre excitants 
indifférent et inconditionnel sur un même neurone se trouve dans 
une dépendance très étroite vis-à-vis d'un facteur important, l'in- 
teraction entre la membrane synaptique et l’axoplasme. 

Le neurone est sans doute la formation cellulaire la plus curieuse 
de l’organisme en ce sens que ses processus naturels se déroulent 
non seulement dans le protoplasme et le noyau, comme c'est le cas 
pour toutes les autres cellules de l’organisme, mais aussi à la pé- 
riphérie, sur les membranes subsynaptiques qui sont hétérogènes 
du point de vue chimique (voir fig. 39). 

En effet, on voit au microscope électronique que les formations 
préponderantes des terminaisons synaptiques sont les mitochon- 
dries, centrales fournissant à la cellule le matériel énergétique (adé- 
nosine-triphosphate) qui a trait directement à la conduction de l'ex- 
citation. D'autre part, ces mêmes recherches montrent que, dans 
les formations synaptiques, les ribosomes, qui assurent la synthèse 
des molécules protéiques, sont très rares. Or, les ribosomes abondent 
dans le cytoplasme et même dans le noyau cellulaire. Ce fait montre 
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par lui-même que le processus subsynaptique provoqué par l'in- 
filtration de l’acétylcholine à travers la membrane présynaptique 
n’est que le stade initial d’une longue réaction en chaîne qui peut 
se terminer dans le cytoplasme par le branchement du processus 
synaptique mentionné plus haut avec participation de l’ARN. 

Ces derniers temps, en débattant le problème de la mémoire on 
a relevé un assez grand nombre d'idées sur la nature de cette réaction 
en chaîne. Selon Smith, par exemple, la cholinestérase qui réagit 
très fidèlement à l'intensité du processus d’excitation en augmen- 
tant en conséquence pourrait être l'amorce qui met en branle cette 
chaîne de processus. Il estime que, par sa nature, cette chaîne doit 
être composée de processus enzymatiques très spécifiques se propa- 
geant vers le centre de la cellule (Smith, 1962). Il est fort possible 
que ce soit là qu'ait lieu le contact de ces processus avec l'ARN 
de transfert qui forme par la suite les molécules protéiques spécifi- 
ques. En tout cas, si l'on tient compte des expériences de Hydén, 
McConnel et d'autres savants, il est clair qu’il existe de très bonnes 
raisons de le supposer. 

* * + 


Les données examinées et les considérations qu’elles suscitent 
nous amènent à formuler l'hypothèse selon laquelle les excitants 
indifférent et inconditionnel se rencontrent sur la membrane d'une 
même cellule et que leurs membranes subsynaptiques se prolongeant 
dans la profondeur duü protoplasme entrent en interaction chimique 
intime. Une telle supposition est la suite logique des résultats ac- 
quis par la neurophysiologie dans l'étude de la convergence de l'ex- 
citation et de la spécificité chimique des processus subsynaptiques. 
Selon les biochimistes, les processus membraniques de la cellule 
sont un élément naturel des processus métaboliques généraux de 
l'axoplasme tout entier. Les expériences d’anastomoses dont nous 
avons parlé p. 152 font penser que le processus subsynaptique est 
le reflet direct du métabolisme de la cellule donnée et je ne vois 
pas de raisons de nier la rencontre de toutes les excitations au ni- 
veau des processus moléculaires de l'axoplasme. Ceci se rapporte 
particulièrement à la rencontre des excitations indifférente et incon- 
ditionnée si l’on prend en considération une aptitude, encore insuf- 
fisamment comprise, de l'excitation inconditionnée à entrer en con- 
tact avec des excitations antérieures et à former avec elles des con- 
nexions chimiques stables. 

Aucune des hypothèses dont nous nous sommes servis et que nous 
utilisons actuellement n’est entièrement satisfaisante au niveau ac- 
tuel de nos connaissances sur la structure fine et les processus inti- 
mes de la cellule nerveuse. Nous disons ordinairement que la com- 
mutation se fait sur la base d'une « interaction entre foyers d'exci- 
tation », d'un « processus synaptique » avec branchement des « sy- 
napses inhibitrices et excitatrices », etc. Mais en réalité, ces expres- 
sions ne renferment pas de représentation concrète de la nature des 
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enchaînements au niveau moléculaire, ce qui correspond, sans aucun 
doute, à la situation réelle. Le fait même de la formation de nou- 
velles liaisons temporaires entre deux actions extérieures jamais 
reliées auparavant conduisit, à une certaine étape des connaissan- 
ces, à l’idée inévitable sur la nécessité de connexions matérielles 
nouvelles dans le substrat cérébral. Toute la terminologie employée 
plus haut reflète en fait ces premières hypothèses. Cependant, l’ap- 
profondissement de la nature électrophysiologique, neurochimique 
et génétique des cellules nerveuses pousse à chercher une réponse 
aux questions qui nous préoccupent à ce niveau beaucoup plus fin. 

Ce n’est pas par hasard que certains chercheurs éminents, se 
heurtant au phénomène de la convergence des excitations sur les 
cellules réticulaires et corticales, ont tenté de le rattacher à la for- 
mation du réflexe conditionné (Fessard, 1960 ; Jung, 1963). Ce fait 
est incontestablement très significatif. 

C'est chez Fessard (1962) que la convergence des excitations 
sur le neurone se rapproche le plus du problème du réflexe condi- 
tionné. Cet auteur a étudié en détail le côté physiologique général 
de l'interaction entre différents flux d'’impulsations parvenant au 
même neurone et porté l’accent sur la potentialisation postsynapti- 
que. Comme le souligne Fessard lui-même (1962), sa conception 
représente une tentative de réunir les avantages de la convergence 
avec ceux de la potentialisation. 

Fessard attache une importance particulière à la potentialisa- 
tion, résultat inévitable des bombardements prolongés des forma- 
tions synaptiques par les impulsions nerveuses. Selon lui, la poten- 
tialisation postsynaptique facilite la conduction à travers les sy- 
napses, c’est pourquoi, au bout d'un entraînement prolongé, la 
combinaison de synapses données opposera toujours une résistance 
moindre et retiendra moins une impulsion qui lui est adéquate. 

Fessard calcule minutieusement l'interaction entre divers neu- 
rones, interaction qui, si l'excitation initiale est assez forte, peut 
intéresser les neurones voisins. Selon lui, cette circonstance permet 
d'expliquer la généralisation de l'excitation conditionnée, phéno- 
mène connu en physiologie de l’activité nerveuse supérieure, qui se 
manifeste dans la première période d'élaboration du réflexe condi- 
tionné. 

Fessard signale plusieurs autres facteurs qui, selon lui, sont im- 
pliqués dans la formation des réflexes conditionnés. Il prend le cas 
de la synchronisation de l’activité électrique quand plusieurs ré- 
gions voisines de l'écorce cérébrale adoptent un même rythme de 
fonctionnement. Ici Fessard cite à l'appui les expériences bien con- 
nues de Livanov ayant montré que, pendant l'élaboration du ré- 
flexe conditionné, les zones de projection des excitants conditionnel 
et inconditionnel dans l'écorce cérebrale «se. mettent au même 
rythme d'activité électrique ». : 

Fessard mentionne les données physiques de Pringl selon lequel, 
au moment de la rencontre des oscillations d’un même rythme il 
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se produit une sorte d’« enchaînement » des rythmes qui fait qu'un 
des processus rythmiques semble traîner un certain temps l’autre. 

Je ne pense pas que cette loi physique, l'« enchaînement des 
rythmes », ait pu avoir lieu dans le cas d’une pulsation isorythmique 
de certaines zones de l'écorce cérébrale. Il est plus vraisemblable 
que cette pulsation favorise, comme l'ont montré Amassian, Scher- 
rer, Fessard, l'essor de l’activité neuronique des régions respectives 
également dans un rythme déterminé, ce qui pourrait contribuer 
au renforcement d’une forme de liaison encore inconnue. 

En effet, aucune explication purement phénoménologique fon- 
dée sur des phénomènes électriques ne peut éclaircir la nature plus 
profonde de la commutation. 

Fessard accorde une attention particulière aux modifications 
de l’état des cellules nerveuses qui, bien que n'étant pas constatées 
par les méthodes usuelles, n'en peuvent pas moins influencer gran- 
dement l'interaction entre les neurones dans la formation des ré- 
flexes conditionnés. Il examine également en détail la « préhistoire » 
influant sur le niveau d'’excitabilité des formations neuroniques 
qui participent à la constitution des liaisons conditionnées. 

Partant de plusieurs recherches faites à son laboratoire, Fes- 
sard pose une question que nous nous sommes déjà posée : où sur- 
vient pour la première fois la commutation de la liaison condition- 
née, dans les formations sous-corticales ou dans l'écorce cérébrale ? 
Il cite les données de Buser et Roger qui montrèrent que le rythme 
de l’activité électrique correspondant à l'excitation conditionnée 
se constitue plus vite dans le thalamus non spécifique que dans 
l'écorce cérébrale. 

Pour autant que j'ai compris Fessard, selon lui la convergence 
primaire d'excitations prenant un caractère conditionné se forme 
d'abord au niveau des appareils sous-corticaux et, ensuite, sous 
forme d'’« ornements convergents » d'un type particulier, elle se 
forme une deuxième fois sur les neurones corticaux. Toutes ces don- 
nées intéressantes, résultat original des travaux de Fessard, lui 
servent de base pour expliquer la commutation de la liaison condi- 
tionnée au niveau sous-cortical comme au niveau cortical. 

Nous devons noter, en donnant une appréciation générale de la 
conception de Fessard, qu'il est difficile de ne pas tenir compte 
ne serait-ce que d’un des paramètres de l'activité des neurones cor- 
ticaux étudiés en détail par lui. Nul doute que chacun de ces para- 
mètres ne participe à la formation de relations interneuroniques 
réelles. En effet, l’activité des neurones de l'écorce cérébrale pré- 
sente certes occlusion, processus résiduels, potentialisation, etc. 
Cependant il nous semble qu'aucun de ces mécanismes ne peut être 
responsable de la nature définitive de la formation d’une liaison 
conditionnée solide. 

Par exemple, la modification des rapports de polarisation sur 
les membranes de la cellule ne saurait guère devenir le facteur d'une 
liaison constante entre des excitants extérieures. Il suffit de se re- 
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présenter un instant toute la complexité de l’activité cérébrale 
dont chaque organisme animal fait preuve dans les différentes situa- 
tions pour comprendre qu'aucune polarisation ne pourrait être 
stable. Bien plus, nous savons fort bien qu'une même cellule ner- 
veuse peut participer par des synapses diverses aux activités diffé- 
rentes. Par conséquent, il est difficile de se représenter qu'une po- 
larisation, qui s'était établie sur les synapses à un moment quel- 
conque, aurait pu résister aux modifications structurales et fonction- 
nelles survenues ultérieurement. Néanmoins, on peut dire avec cer- 
titude que les paramètres des excitations de la cellule nerveuse 
décrits et étudiés par Fessard existent bien et participent à l’éta- 
blissement d’une association définitive sous forme d'un réflexe 
conditionné. Mais tout en ayant un sens et une importance déter- 
minés pour le processus associatif, ces phénomènes ne représentent 
qu'un moyen de mener les excitations jusqu’au point final lorsque les 
processus macro et micromoléculaires de l’axoplasme consolident 
l'expérience acquise dans des groupes chimiques labiles. Dans ce 
cas, il ne fait pas de doute que les travaux de Fessard nous fassent 
avancer en nous permettant d'édifier une hypothèse plus complète 
et plus adéquate sur la commutation d’une liaison conditionnée 
avec branchement de processus neurochimiques (voir plus bas). 

Au nombre des conceptions de la commutation des réflexes con- 
ditionnés fondées sur les mécanismes électrophysiologiques de l’ac- 
tivité cellulaire il faut rattacher l'hypothèse de Roussinov (1958) 
reliant la commutation conditionnée à l'état dominant de zones 
corticales déterminées, état provoqué par leur polarisation par cou- 
rant continu. 

Voici en quoi consistait l’expérience de Roussinov : la polarisa- 
tion de la région sensorimotrice de l'écorce par la cathode avait 
pour conséquence que tout autre excitation, pour ainsi dire « indif- 
férente », déclenchait un mouvement du membre contralatéral. Se- 
lon l’auteur, on avait l'impression que la stimulation suscitée en 
un point d’excitation étrangère favorisait, en se propageant dans 
l'écorce cérébrale et en parvenant au « foyer » d’excitation domi- 
nante, la stimulation des neurones pyramidaux de la région senso- 
rimotrice, ce qui mettait le membre en mouvement. Du point de 
vue d'une analogie toute extérieure, un tel processus de « commuta- 
tion » correspond, à un certain point, à l'explication originelle de 
la commutation d'une liaison conditionnée. 

Toutefois, la convergence décrite en termes de biophysique et 
qui, naguère encore, nous satisfaisait, donne une information très 
maigre sur la nature même des processus axoplasmiques ultérieurs 
qui sont l'inévitable conséquence tant des phénomènes électriques 
que de la convergence même des excitations. C’est un fait très im- 
portant. La vraie commutation d'une liaison conditionnée, c’est 
toujours en fin de compte un fin processus protoplasmique, et l’ana- 
tomie, la biophysique, l’énergétique, la transmission, la propaga- 
tion et l'interaction des excitations ne sont rien qu'un moyen de 
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faire parvenir différents messages jusqu'aux points de l'organisme 
où ils peuvent être fixés et « empaquetés » en groupes chimiques 
stables. 

Ces liaisons surprennent par leur solidité. Elles sont extrêmement 
résistantes à différentes actions très fortes (narcose, refroidis- 
sement, accès convulsifs, etc.), mais en même temps leur contenu 
est extrait avec une incroyable facililé aussitôt que se forme la situa- 
tion fonctionnelle correspondante. Si bien « accordé » est le signal 
quand on tire de la mémoire tout ce qui y avait été fixé, souvent 
durant toute la vie. 

L'analyse électrophysiologique usuelle du sort des influx ner- 
veux se limite à la description des potentiels subsynaptiques et en- 
suite, directement, de la faculté génératrice de la cellule. Sans au- 
cun doute, la description des phénomènes électriques procure des 
renseignements concrets sur la localisation du processus, son évolu- 
tion dans le temps et l'intensité des interactions se développant 
dans le système nerveux. Malheureusement, ces phénomènes très 
utiles et nécessaires à la compréhension de l'interaction et de l'in- 
tégration des processus nerveux dans le système nerveux central 
deviennent tout à fait incapables de dévoiler quoi que ce soit là 
où intervient le processus le plus décisif — la fixation chimique 
de l'expérience acquise. 

Quand on apprécie le sort de l'influx nerveux dans la cellule 
nerveuse même, le rôle de celui-ci est ordinairement sous-estimé et 
l'on ne prend pratiquement en considération que la génération des 
influx nerveux de la cellule dans le domaine du « tubercule clair ». 
Or, les divers processus nerveux comme, par exemple, la transfor- 
mation des excitations dans les organes des sens, la propagation 
le long du nerf, les interactions architecturales systémiques, etc., 
tout ceci, en assurant la formation de l'acte adaptatif, sert finale- 
ment à accumuler l'information sous forme de codes protéiques sta- 
bles. 

Pour conclure, je voudrais mettre en lumière un autre point im- 
portant qui a lieu, sans aucun doute, lors de la formation de chaque 
réflexe conditionné. Nous avons déjà dit que l’excitant incondition- 
nel recouvre de façon généralisée toutes les convergences d'excita- 
tions engendrées par un stimulus indifférent et par l'influence sti- 
mulante de la réaction exploratoire qui converge aussi incontesta- 
blement vers les mêmes neurones corticaux. Les travaux du labora- 
toire de Jung et ceux de notre propre laboratoire ont montré toute 
la diversité de formes de décharges isolées et de potentiels évoqués 
réalisant les excitations indifférente et inconditionnée dans l'écorce 
cérébrale. On conçoit que les types d'activité commutatrice ne soient 
pas identiques pour les différents secteurs du cortex, pour les diffé- 
rents éléments neuroniques. Par conséquent, pratiquement, l’excita- 
tion inconditionnée fixe le tableau extrêmement vaste et complexe 
des excitations antérieures. Si l'on ajoute que l'excitant situationnel 
est, généralement, fort complexe et qu'il finit par devenir, lui aussi, 
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un excitant conditionnel, la complexité de toute la situation ne peut 
être embrassée que par une large analyse statistique. 

Il reste à discuter encore un point important dans la formation 
du réflexe conditionné en tant qu’acte de tout le cerveau. Jusqu'à 
présent nous avons examiné la question sous l’aspect de la conver- 
gence des excitations ascendantes et des transformations neurochi- 
miques ultérieures à l'échelle d’un neurone cortical. Nous avons 
indiqué en même temps que l'excitation inconditionnée ascendante 
englobe toute l'écorce cérébrale et, par conséquent, manifeste son 
action chimiquement stabilisante dans tous les neurones auxquels 
est parvenue, sous une forme quelconque, l'information émanant 
de l'excitant indifférent. 

Certes, la réaction exploratoire est justement le moyen puissant 
par lequel le cerveau et le système fonctionnel donné se libèrent 
de l'information extérieure redondante en en tirant tout ce qui est 
le plus important pour le moment donné. Par conséquent, en fin 
de compte, l’onde de stimulation ascendante inconditionnée n'’at- 
teindra que celles des excitations ou de leurs traces qui avaient été 
renforcées par la réaction exploratoire comme essentielles au mo- 
ment donné de la vie de l’animal ou de l'homme (synthèse affé- 
rente). 

Représentons-nous un instant ce vaste tableau qu'offrent les 
éléments sélectivement excités tant dans les zones de projection 
que dans les zones associatives de l'écorce, souvent éloignées les 
unes des autres, où l'excitation inconditionnée est entrée en liaisons 
chimiques stabilisantes avec un paramètre quelconque de l’excita- 
tion indifférente avant que celle-ci ait cessé d'agir. 

Il résulte de ces processus une stabilisation assez variée des liai- 
sons dans les différents éléments corticaux se trouvant dans divers 
secteurs de l'écorce cérébrale. 

Comment tous ces éléments sont-ils réunis en un système mono- 
lithique unique qui détermine, en direction centrifuge, tous les 
traits spécifiques de l'acte réflexe conditionné dont il est question ? 

Il nous semble que c’est à cela que servent les riches connexions 
associatives intracorticales permettant d'établir facilement un con- 
tact fonctionnel entre des cellules rapprochées ou éloignées les unes 
des autres. 

En reconnaissant l'importance des connexions intracorticales 
comme appareil qui établit des contacts entre des neurones corticaux 
excités simultanément, nous éliminons par là même une contradic- 
tion apparente entre la représentation antérieure de la généralisa- 
tion des excitations dans l'écorce cérébrale à partir du point de son 
affleurement (aspect horizontal) et la généralisation des excitations 
en rapport avec les flux ascendants d’excitations (aspect vertical). 

En effet, les voies associatives intracorticales sont, par leur na- 
ture même, des conducteurs sélectifs et elles peuvent conditionner 
la propagation des excitations entre des fractions de l'écorce. Ces 
connexions intracorticales déterminent le plus probablement les 
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interactions intégratives qui s'établissent entre les cellules cortica- 
les associées sur la base de la simultanéité d'action des excitations 
ascendantes. On réaliserait par là même la condition essentielle 
de la formation d'un acte comportemental intégral d’un complexe 
d'excitation intégré sous tous les rapports. 

En faisant une telle supposition nous aurions un système bien 
coordonné d'interactions entre les excitations ascendantes réelle- 
ment généralisées et les excitations se propageant sélectivement dans 
l'écorce et ne réunissant en associations fonctionnelles que quelques 
groupements neuroniques. 

Ici on voit se manifester le sens biologique de l’évolution de ces 
deux formes d'activité. D'une part, les différentes sortes d'excita- 
tions ascendantes embrassent d'une façon illimitée toutes les in- 
formations présentes au moment donné, ce qui se produit par de 
vastes généralisations des excitations dans toute l'écorce cérébrale 
et par des excitations hétérogènes accessoires de ses diverses parties. 

Cette phase se déroule avec la participation excessive de diffé- 
rents processus et mécanismes cérébraux et avec un succès statisti- 
que pleinement déterminé, analogue à celui d'un coup de fusil tiré 
avec des plombs de chasse. La possibilité même de ne pas remarquer 
quelque chose d’important pour l'organisme est exclue. 

D'autre part, tous les éléments corticaux ayant été reliés aux 
principaux paramètres de la situation donnée se trouvent rattachés 
entre eux et forment un tout intégré. 

Faisons le bilan de ce chapitre et des considérations correspon- 
dantes. Nous pouvons formuler quelques thèses fondamentales qui 
caractérisent la conception énoncée ci-dessus de la commutation 
convergente du réflexe conditionné. 

4. Un fait évident est que les conceptions antérieures de la com- 
mutation des réflexes conditionnés fondées sur la réunion de deux 
foyers d'’excitations différentes ne suffisent plus. Ces représentations 
n'établissent pas la nature véritable du processus commutateur et, 
en admettant que celui-ci se produise sur les formations synaptiques, 
elles excluent par là même toute possibilité d'expliquer une stabili- 
sation prolongée du processus sur les synapses. 

2. Les représentations neurophysiologiques modernes des para- 
mètres électrophysiologiques de l'excitation (sommation, potentia- 
lisation, etc.) excluent la possibilité de prendre ces paramètres pour 
les principaux mécanismes de fixation des connexions nerveuses, 
en raison de leur variabilité dynamique et de leur courte évolution. 
Cependant, il faut reconnaître que tous les paramètres de l’excita- 
tion cités plus haut et constatés électrophysiologiquement sont tout 
à fait nécessaires pour amener des processus nerveux survenant fré- 
quemment en des points éloignés de l'organisme aux points qui 
assurent la commutation réelle des réactions conditionnées. Ces 
points sont avant tout l’axoplasme du neurone et les processus de 
synthèse protéique. 

3. Tant que régnait l'idée de l’homogénéité de tous les proces- 
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sus synaptiques sur la membrane d’une même cellule, il était im- 
possible de comprendre de quelle façon pouvaient être utilisées 
pour l’information les multiples et diverses stimulations attaquant 
le neurone quand une excitation unique se forme sur l'axone. La 
notion d’« homogénéisation» des excitations atteste simplement 
que nous n'avons pas su pénétrer les processus cellulaires pour ex- 
pliquer ces mécanismes. 

4, Cet abîme entre l’arrivée de l'excitation à la surface de la 
cellule nerveuse et la sortie de l'excitation sur l’axone est comblé 
à l'heure actuelle grâce à des recherches microchimiques à l'échelle 
d’un neurone isolé, grâce notamment à la diversification chimique 
des membranes subsynaptiques d'une même cellule. Comme l’ont 
montré les expériences de notre laboratoire, cette diversification 
est beaucoup plus grande que ne l’admet la classification admise 
des excitations en « dépolarisantes », « hyperpolarisantes », « choli- 
nergiques » et « adrénergiques ». C’est elle qui permet de mettre 
en branle de différentes chaînes de processus enzymatiques dans 
l'axoplasme de la cellule nerveuse. Il semble que c'est ce pro- 
cessus en chaîne qui suscite, en fin de compte, des modifications du 
code de la molécule d’ARN et la fixation de ce nouveau groupe 
chimique dans une molécule protéique appropriée. La supposition 
qu'un tel processus existe se trouve en plein accord avec les der- 
nières recherches sur le rôle de l’ARN dans la fixation de l’expé- 
rience acquise. On comprend désormais l’« homogénéisation » des 
excitations. En réalité, elle n'existe pas en tant que telle, car cha- 
que situation fonctionnelle sur le neurone est réalisée dans des grou- 
pes chimiques spécifiques de cette situation. D'où la possibilité 
d'évaluer la valeur informationnelle de l'excitation sortant sur 
l'axone. Malgré leur monotonie apparente, ces excitations renfer- 
ment des fluctuations multiples de l’ensemble protéique de la cel- 
lule nerveuse donnée qui est toujours statistiquement caractéristi- 
que d’une situation fonctionnelle soudaine. 

5. Il faut souligner que l'excitation ascendante inconditionnée 
engendre sur les membranes subsynaptiques des cellules corticales 
des processus chimiques particuliers jouissant d’une énorme possi- 
bilité de stabiliser des excitations convergentes. Il y a des raisons 
de penser que cette faculté des excitations inconditionnées ascen- 
dantes (alimentaire, défensive, sexuelle et toutes les autres excita- 
tions émotivnnelles) est un rudiment du rôle phylogénétique qu'elles 
jouaient au stade du prosencéphale primitif. 

6. Ainsi, la commutation réflexe conditionnée est en fait les 
relations dynamiques intimes qui s’établissent entre deux proces- 
sus chimiques singuliers dans les organisations moléculaires de l'axo- 
plasme grâce à la convergence des excitations vers un même neu- 
rone. 

7. Les représentations actuelles du rôle de l'ARN dans la trans- 
formation du code génétique et dans Les processus associatifs du corps 
ont comblé le fossé dans l'explication déterministe de La commuta- 
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tion qui, pendant longtemps, a existé entre le symptôme électrophy- 
siologique de l’excitation et les transformations axoplasmiques. 
La modification du code de l'ARN et la formation de molécules 
protéiques gardiennes de l'association formée paraissent le plus 
vraisemblables. Cette représentation concorde bien avec le fait que 
le non-renforcement de l’excitant conditionnel a pour conséquence 
la suppression du code formé. Il en découle que la Nature s’est con- 
duite d'une façon très prudente en posant comme condition sine 
gua non de la conservation de nouvelles associations chimiques la 
présence constante d'un facteur renforçateur et d'un facteur chimi- 
que. 

Notre hypothèse de la commutation convergente du réflexe con- 
ditionné sur la base moléculaire n'est pour nous que le moyen le 
plus commode pour comprendre l'intégration de tous les processus 
simultanés et successifs qui, dans le système nerveux, accompagnent 
la formation du réflexe conditionné. Notre but est de créer une chaîne 
déterministe ininterrompue de processus scientifiquement valables 
et pouvant, sous une forme acceptable pour nous, relier l'interpré- 
tation électrophysiologique du sujet à l'étape finale qui fixe toute 
relation des actions extérieures dans le temps et dans l'espace sous 
forme de groupes chimiques stables de la cellule nerveuse. 

Il va de soi que nous ne considérons pas cette hypothèse comme 
achevée et parfaite. Nous n’en avons besoin actuellement que dans 
la mesure où toute hypothèse est en général nécessaire : elle élimine 
des contradictions, permet de comprendre des faits incompréhen- 
sibles jusque-là et ouvre la voie des expériences nouvelles et, sans 
contredit, utiles. Dès que notre hypothèse cesse de rendre ce service, 
elle doit être remplacée par une autre plus parfaite. Telle est la desti- 
née de toute hypothèse, si séduisante soit-elle. 

Sous son aspect actuel, l'hypothèse en question peut fort bien 
servir de base à des discussions objectives d’un intérêt scientifique 
cerlain, ainsi qu'à diverses expériences de contrôle d'une forme nou- 
velle. 

Le point central de ces représentations est la reconnaissance d'une 
grande diversité chimique des processus sur les membranes subsynap- 
tiques qui déterminent des réactions enzymatiques spécifiques en 
chaîne dans l’axoplasme. La preuve en sont des différenciations 
structurales de l’axoplasme très distantes de la membrane subsynap- 
tique (voir par exemple Monique, Mifhaub Papas, 1966). 


CHAPITRE VI 


LE SYSTÈME FONCTIONNEL EN TANT QUE BASE 
DE L’ARCHITECTURE PH YSIOLOGIQUE 
DE L'ACTE COMPORTEMENTAL 


D'après nos conceptions élaborées en 1932-1935, le système fonc- 
tionnel est une formation intégrative sélective de tout l'organisme. 
C'est une véritable unité d'intégration créée par la constitution 
dynamique de toute activité qualitativement définie de l'organisme 
entier. Nous avons toujours souligné qu'en tant qu'organisation 
matérielle, le système fonctionnel est une formation centropériphé- 
rique sélective qui n’est pas seulement propre au système nerveux 
central comme on le pense souvent (P. Anokhine, 1935). Le fait même 
que cette notion s’est constituée à notre laboratoire comme consé- 
quence inévitable des difficultés que nous avons rencontrées en 1932 
quand nous voulions expliquer les adaptations compensatrices de 
l'organisme entier sur la base du seul arc réflexe unanimement ad- 
mis, souligne l'architecture physiologique particulière de ce système. 
Il s’est avéré que les corrections systématiques des actes moteurs 
en rapport avec la compensation des fonctions perturbées se font 
sur la base d’une information ininterrompue fournie par les résul- 
tats obtenus. Par conséquent, tout le processus de compensation 
acquiert à un certain point un caractère circulaire. 

Comme la notion de système fonctionnel est, par sa nature même, 
une notion intégrative, avant de nous occuper de celui-là il est né- 
cessaire d'’initier le lecteur aux idées sur l'intégration admises par 
la neurophysiologie moderne. 


La notion d'activité intégrative du système nerveux 


Le premier qui ait appliqué le terme d'’« intégration » aux phé- 
nomènes biologiques est le philosophe anglais Spencer qui a employé 
cette notion comme l’opposée de la différenciation quand il s’agit 
de l’évolution des systèmes matériels. Spencer considérait tout le 
processus de développement progressif de la vie sur terre comme 
une combinaison harmonieuse de l'intégration et de la différencia- 
tion des processus évolutifs. C’est à lui aussi qu'’appartient la notion 
de niveaux d'intégration, étant donné qu'au cours de l’évolution 
les processus intégrés se compliquaient graduellement. 
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En rattachant la notion d'intégration à l'évolution, Spencer 
estimait qu’elle était le résultat de la concentration de la matière 
et de sa différenciation au cours du développement. Dans son traité 
« Premiers principes » il écrivait : « L'évolution est l'intégration 
de la matière qu'accompagne la dissipation du mouvement. Au 
cours de l’évolution, la matière passe par une homogénéité indéter- 
minée et incohérente à une hétérogénéité déterminée et cohérente, 
ce processus étant accompagné d’une transformation parallèle du 
mouvement. » 

Etant donné que pour Spencer le terme mathématique d'« in- 
tégration » n'était qu'un élément de sa philosophie du monde, sa 
conception de l'intégration n’exerça pas l'influence immédiate et 
directe sur la physiologie, bien que Spencer ait publié un ouvrage 
sous le titre de « Physiologie transcendantale ». Au contraire, la no- 
tion d'intégration sous son aspect philosophique général fut assez 
reconnue. 

I1 semble que le premier successeur de Spencer dans le domaine 
des fonctions purement nerveuses a été le neurologiste Jackson. 
L'intégration étant, selon Spencer, le résultat de l'évolution, Jack- 
son a le premier expliqué l'intégration nerveuse du point de vue 
de l’évolution et cela précisément du point de vue de la croissance 
des complexes intégratifs suivant une « hiérarchie » déterminée. 

Chaque échelon de cette « hiérarchie » forme sa représentation 
à un niveau d'intégration plus élevé, jusqu'à ce que tout l'organisme 
dans son ensemble soit intégré au sommet du système nerveux cen- 
tral. 

Cette conception de l'intégration dans le système nerveux com- 
me d’une « concentration » de propriétés et représentations diverses 
a été largement utilisée par Jackson en pathologie. Selon lui, cer- 
tains symptômes cliniques sont le résultat de la « dissolution » des 
intégrations supérieures sous l'influence d'actions pathogènes or- 
ganiques ou fonctionnelles. Aussi le sens de ses notions théoriques 
est-il très bien rendu par l’expression «évolution et dissolution », 
c'est-à-dire retour à des échelons plus bas de la structure hiérarthi- 
que du cerveau. 

Par la suite, l'idée de l’intégration a été reprise par des savants 
qui donnaient de Spencer des interprétations des plus diverses. En 
ce sens, le point de vue de Head présente un certain intérêt. Head 
a peut-être été le premier à identifier l'intégration supérieure avec 
la sensation qui, selon lui, intègre entièrement tout l'organisme, 
en le concentrant, pour ainsi dire, en un seul foyer (Head, 1918, 
1920). 

Il est intéressant de noter que, dès la deuxième moitié du XIX°® 
siècle, l’idée de l'intégration en tant que modèle commode pour 
expliquer le caractère intégré de l'organisme a été répandue assez 
largement et, sans doute, indépendamment de Spencer dans les 
milieux progressistes de la Russie. 

Ainsi, Nikolaï Ogarev avait, dès les années cinquante, monté 
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des expériences sur des animaux domestiques dans son domaine de 
la province de Penza et connaissait bien les orientations de la phy- 
siologie et de la sociologie de son temps. S’adressant à Herzen, il 
écrivait : « La physiologie est encore brute. cher Alexandre ! La 
science influencée par les traditions et l'opinion publique ne prend 
pas encore en considération toute la chaîne étroite d'ébranlements 
nerveux, cependant la vie les intègre dans chaque croissance de l’or- 
ganisme. En raison de l’incompréhension de cette intégration cons- 
tante ni la physiologie, ni l’histoire n'ont pas encore élaboré leur 
formule, c'est pourquoi, d’une part, on n’a que des observations 
éparses et, de l'autre, des théories vacillantes basées sur plusieurs 
données importantes. Ces deux sciences qui devraient constituer 
un tout boitent chacune de son côté 1. » 

Ce fait souligne une fois de plus que l'idée de l'intégration socio- 
biologique en tant que degré suprême du fonctionnement de l'orga- 
nisme humain a été largement adoptée dès la fin du dernier siècle 
par des personnalités d'avant-garde qui trouvèrent dans l’intégra- 
tion la possibilité d'expliquer le fonctionnement du cerveau sur 
des bases scientifiques objectives. 

Nous verrons plus bas que Sherrington, pour qui le moi était 
le facteur suprême de l'intégration, est en fait lui aussi parvenu à 
cette conclusion sur le niveau suprême de l'intégration, bien qu'il 
l'ait compris dans l'optique du psychoparallélisme. 

Il convient de signaler que la découverte de l'inhibition centrale 
par Setchénov et son ouvrage fondamental « Les réflexes du cer- 
veau » définirent également, dans une certaine mesure, l'approche 
même de l'intégration de l’activité nerveuse en tant que coordina- 
tion d’excitations et d’inhibitions (I. Setchénoy, 1863). 

Parlons encore de l'aspiration tout à fait consciente de Pavlov 
à renoncer, dès les années 80 du siècle passé, aux inconvénients de 
l'expérience aiguë dans les conditions de la vivisection et à mettre 
au point des méthodes permettant d'élaborer la physiologie sur 
l'organisme entier dans des conditions proches de celles existant 
dans la nature (I. Pavlov, 1879 ; P. Anokhine, 1949). 

Sans conteste, le réflexe conditionné est une formation intégra- 
tive de l’organisme tout entier. C'est ce qui fait sa valeur physio- 
logique en tant que modèle pour l'étude d’actes intégraux. Cepen- 
dant, nous devons comprendre que l'interprétation du réflexe con- 
ditionné et des processus ultérieurs de renforcement inconditionné 
était fondée sur le principe du réflexe et, par conséquent, ce n'est 
pas son essence intégrative qui était au centre de l'attention des 
physiologistes. C'est pourquoi une question se pose tout naturel- 
lement : est-ce que le réflexe conditionné est quelque chose de spé- 
cifique du point de vue des lois de l'intégration ou bien obéit-il 
lui aussi à ces lois universelles tout en acquérant certaines propriétés 
nouvelles en tant que facteur d'intégration supérieure ? 


1 N. Ogarev, Ma confession. EAOR, fonds 5770, dossier 43, p. 66 (éd. russe). 
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Comme nous l'avons maintes fois signalé, l'intégration, en tant 
que principe, doit être dotée d'une architecture physiologique nette 
avec tous ses mécanismes fondamentaux propres inconnus dans telle 
ou telle partie. La première question à résoudre en l’occurrence est 
la suivante : est-ce que cette architecture physiologique sera unique 
pour tous les niveaux d'intégration ou bien variera-t-elle suivant 
la complexité de ceux-ci ? 

Jusqu'à la fin du XIX® siècle, le développement systématique 
de l’idée de l’activité intégrative du système nerveux en tant que 
problème purement neurophysiologique ne franchit pas les frontières 
de l'Angleterre. Ainsi, Sherrington a cherché à montrer, à l'aide 
des mécanismes purement physiologiques, l’activité intégrative 
réelle du système nerveux, y compris au niveau cellulaire. Il a su 
recueillir et systématiser une énorme quantité de faits neurophysio- 
logiques mettant en évidence le phénomène de l'intégration dans 
des mécanismes nouveaux et originaux de la moelle épinière d'une 
importance universelle pour le fonctionnement du système ner- 
veux. 

On connaît ses thèses sur l’inhibition réciproque au niveau mé- 
dullaire, sur les arcs réflexes alliés, la voie finale commune, la lutte 
pour la voie finale, etc. De fait, tous ces mécanismes sont propres 
à tous les niveaux du système nerveux central. Il suffit de rappeler 
ne serrait-ce que le mécanisme de la convergence que nous avons 
discuté en détail au chapitré V. 

Sherrington a créé un système de représentations qui a permis, 
pour la première fois, de comprendre comment les diverses parties 
de l'appareil moteur se coordonnent en un système locomoteur uni- 
que accomplissant une fonction d'ensemble. 

On se demande cependant à quel point Sherrington, qui a incon- 
testablement enrichi la physiologie du système nerveux par la dé- 
couverte de nouveaux mécanismes d’activité intégrative, s'est ap- 
proché de la compréhension d'une intégration véritable à l'échelle 
de tout l'organisme. 

Maintenant que nous pouvons examiner toutes les acquisitions 
de Sherrington à travers le prisme des performances ultérieures de 
la neurophysiologie, nous voyons clairement à quel niveau de géné- 
ralisation il se trouvait en 1905 quand il écrivait sa fameuse mono- 
graphie « Integrative Action of the Nervous System ». 

Heureusement, c’est lui-même qui s’est chargé d’évaluer et de 
révéler le fin fond de ses représentations de l'activité intégrative 
du cerveau dans la préface à la deuxième édition de son livre en 
1948. Il estime que le point ultime et suprême de l'intégration de 
l'organisme est en fait son moi qui réunit tant la base somatique 
neurophysiologique que toutes les superstructures suprêmes de l’ac- 
tivité mentale se manifestant par des expériences subjectivement 
vécues. 

Le livre de Sherrington renferme des matériaux extrêmement 
précieux, résultats des recherches effectuées sur la base de l’idée 
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de l'arc réflexe classique, bien que l’auteur recourt plus d'une fois 
(dans son dernier Chapitre) à l’activité de l'organisme dans son 
ensemble. Cependant, ici encore le principe de son analyse neuro- 
physiologique est l’idée de l'arc réflexe. 

Quand nous analysons maintenant toutes les généralisations 
physiologiques de Sherrington, nous pouvons affirmer qu'il a géné- 
ralisé de nombreux faits neurophysiologiques au niveau des mécanis- 
mes complexes de coordination des diverses parties de l'organisme. 
Pourtant, malgré la valeur de ces données pour la compréhension 
des mécanismes particuliers de l'intégration, Sherrington n'a pas 
fundé la théorie de l'intégration véritable de l’activité nerveuse à 
l'échelle de tout l'organisme. IL serait plus juste de dire qu'il a 
découvert les remarquables mécanismes de l’intégration qui devaient 
être utilisés par la suite pour édifier dessus la théorie de la véritable 
intégration nerveuse. 

Le fait même que plus de 40 ans plus tard, dans la préface à 
la nouvelle édition de son livre, Sherrington qualifie d’« artificiel- 
les » ses constructions montre qu'il n'était pas entièrement satis- 
fait des admirables faits physiologiques qu'il y avait analysés. 

Qu'est-ce qui fait le défaut de la conception sherringtonienne 
de l'activité intégrative du système nerveux, si l'on examine cette 
conception du point de vue des acquis les plus récents ? 

Un des obstacles les plus sérieux à l'étude des mécanismes phy- 
siologiques des processus intégratifs de l'organisme est l'absence 
de représentations claires ou de thèses admises qui puissent nous 
renseigner sur la nature physiologique de chaque organisation inté- 
grale, sur les propriétés nouvelles qu'elle acquiert dès qu’elle de- 
vient intégrale et sur le critère de cette intégralité si nous abordons 
son analyse physiologique. 

Malgré l'énorme quantité de faits concrets obtenus dans des 
recherches de caractère physiologique, on n'a pas encore établi la 
limite entre les mécanismes de l'intégration et l'intégration même 
quand ces mécanismes particuliers sont déjà entrés en interaction 
coordonnée. Le fait de confondre ces deux notions, c'est-à-dire les 
mécanismes particuliers de l'intégration et l'intégration même com- 
me ensemble organique, est, certes, un grand défaut. 

L'attention de Sherrington se fixe sur les seuls moyens d'inté- 
gration (principe de la voie finale, lutte pour la voie finale, arcs 
réflexes alliés, principe du fractionnement, etc.). Le but que se pro- 
posait Sherrington était La recherche des lois de l'activité intégrative 
du système nerveux, mais dès qu'il se penche sur Les exemples de 
l'activité de l’organisme intégral, c'est-à-dire l'intégration véri- 
table, il abandonne les fondements physiologiques réels et il se trans- 
porte dans le domaine des interprétations purement philosophiques 
du comportement complexe de l'homme et des animaux (Sherring- 
ton, 1941, 1947). 

À mon avis, les recherches physiologiques tant de Sherrington 
que de ses nombreux adeptes ignorent la question cruciale de l'in- 
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tégration : est-ce qu'une organisation intégrale, dès qu'elle devient 
telle, acquiert des propriétés nouvelles en comparaison de celles 
des processus et mécanismes élémentaires qui ont assuré sa 
formation ? 

La conception physiologique qui règne actuellement admet taci- 
tement que mêmes les formes supérieures d'organisation de l'acti- 
vité nerveuse ne renferment rien que ne supposent les notions d’ex- 
citation, d'inhibition, de processus résiduels, de parabiose, de mé- 
diateurs, de rapports entre les récepteurs, etc. Le développement 
de la technique expérimentale et, par conséquent, l'intérêt toujours 
plus accusé pour les fins processus du tissu nerveux ont approfondi 
cet abîme entre la compréhension de l'unité organique des détails 
les plus subtils et l'architecture physiologique d'ensemble. 

Il est intéressant de noter que certains neurologistes débattant 
le problème de l'intégration de l'activité nerveuse pèchent nette- 
ment par ce défaut lorsqu'ils apprécient les perspectives de l’étu- 
de de l'intégration comme phénomène physiologique régi par 
des lois. 

Dans son aperçu des représentations modernes de l'intégration, 
Riese écrit entre autres : « … À ce qu'il semble, il est difficile de 
vérifier positivement que chaque partie du tout a sa part dans une 
manifestation donnée de l'organisme. D'une façon générale, d’un 
grand nombre d'observations de la façon dont les parties s'associent 
en un organisme entier nous concluons que cette coopération a lieu 
dans tous les organismes sans exception. Mais cette opération lo- 
gique est incapable de transformer une hypothèse en vérité. Ainsi, 
la véridicité de la thèse selon laquelle les parties de l'organisme 
sont liées dans une manifestation donnée n’a pas d'assises empiri- 
ques. En d’autres termes, l'intégration n'est pas un fait établi em- 
piriquement, mais un principe » (Riese, 1945). 

Cette absence de connaissances exactes sur les mécanismes con- 
crets de l'intégration a déterminé une situation extrêmement défa- 
vorable. Nous sommes armés de toutes pièces pour comprendre les 
processus élémentaires du système nerveux, leur nature chimique, 
leur évolution et déroulement. Cependant, nous ne sommes pas en 
mesure de répondre à une simple question : comment une grenouille 
peut-elle presque instantanément concentrer dans un foyer d'une 
certaine organisation fonctionnelle ces milliers de processus élémen- 
taires éparpillés dans tout l'organisme et accomplir un acte adap- 
tatif tel qu'un saut, par exemple ? 

Il découle des raisonnements ci-dessus que le problème de l'étu- 
de de l'activité intégrative est pour nous équivalent à celui des 
mécanismes physiologiques concrets au moyen desquels n'importe 
quel système intégrateur maintient son unité et réalise l’acte adap- 
tatif dans l'intérêt de l'organisme entier. 

Je voudrais examiner brièvement ici quelques résultats de notre 
laboratoire qui ont mis en évidence certaines particularités de l'in- 
tégration physiologique dès qu'elle a lieu. I1 s’agit des observations 
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sur le comportement de l’axolotl après ablation du prosencéphale 
et du mésencéphale. 

L'axolotl se prête particulièrement bien à l'étude de l'activité 
intégrative du système nerveux. Au cours de l’évolution se sont 
constituées dans son cerveau deux formes d'activité entièrement 
automatisées qui peuvent servir de modèle pour l'étude tant des lois 
physiologiques de l'intégration que des lois du développement des 
organismes. L'une de ces activités nettes est la natation, l’autre 
la marche sur quatre membres. 

Étant donné la simplicité de l'organisation de ces activités et 
la possibilité d'étudier dynamiquement les relations qui s’établissent 
entre elles, elles peuvent servir de modèle adéquat pour caractériser 
les particularités physiologiques de l’intégration. 

Nos recherches orientées vers l’appréciation du rôle de zones cé- 
rébrales d'âge physiologique divers dans le devenir de ces deux 
activités ont montré aussi l'essence de la formation des structures 
intégratives de l'organisme. Si l’on tient compte de ce que, du point 
de vue évolutionniste, la natation est un acte plus ancien que la 
marche sur quatre membres, il est naturel de s'attendre à ce qu'’a- 
près l’ablation du prosencéphale c'est l'intégration la plus jeune qui 
souffre en premier chez l’'axolotl, c'est-à-dire l'acte locomoteur des 
quatre membres. Or, les résultats se sont avérés paradoxaux : l’a- 
blation du prosencéphale a exclu la natation et le saut rapide vers 
l'appât mais a relativement peu touché la marche sur quatre mem- 
bres. On voit aisément que les deux défauts causés par cette opéra- 
tion sont reliés entre eux non pas d'après le principe de l'âge à l’é- 
chelle de l’évolution, comme nous le pensions d’abord, mais par ce- 
lui des mouvements les plus rapides. Ainsi, trompant nos attentes, 
l’ablation du prosencéphale a influé sur tout ce qui exige une rapi- 
dité d'action, alors que l’acte de la marche qui ne nécessite pas cette 
potentialisation, reste normal et seulement un peu ralenti. 

Cette expérience prouve que la réunion intégrative de mécanismes 
particuliers dans la formation d’un acte d'ensemble peut se produire 
de façon telle que chaque partie du système nerveux fait son apport. 
physiologique spécifique à cette intégration qui, bien que ne déter- 
minant pas l'intégration tout entière, assure cependant une de ses 
qualités bien définie. 

Ce principe de l'intégration est encore plus démonstratif ‘dans 
le sectionnement graduel descendant du mésencéphale jusqu'au 
bulbe inclusivement. Ces opérations ont révélé nettement l’interac-. 
tion des niveaux du système nerveux central dans la formation d’une 
activité d'ensemble telle que la natation. Essayons d'établir les 
composants, des mécanismes particuliers par exemple, nécessaires 
pour former un acte natatoire valable. 

Dans la nage deux ondes de contractions de la musculature se 
propagent du haut du tronc vers son extrémité caudale et doivent 
assurer, par leur construction et leur interaction, les mouvements 
du corps en avant. Cet avancement n'est possible que si à la con- 
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traction de chaque segment musculaire d’un côté du corps corres- 
pond l’inhibition du complexe contro-latéral homologue. C'est seu- 
lement dans ce cas que se produisent les flexions ondulatoires du 
corps et, par conséquent, les mouvements natatoires. 

Des sectionnements successifs du mésencéphale dans la direction 
du bulbe ont mis en évidence des lois intéressantes. Tout d'abord, 
les paquets d'influx cessent de descendre en quinconce le long de 
la moelle, ce qui perturbe le caractère réciproque des contractions 
si bien que, pratiquement, il n'y avait plus de mouvements nata- 
toires valables. 

En prolongeant les sections vers le bas on pouvait trouver un 
niveau tel que la rythmicité même de l'envoi des influx nerveux soit 
éliminée et qu’on puisse observer sur chaque côté du corps, en pro- 
voquant des mouvements natatoires, des impulsations continues se 
propageant le long de toute la moelle. 

La propagation des impulsions natatoires le long de la moelle 
était facile à observer en plantant les électrodes de dérivation en 
différents points des segments musculaires et en enregistrant ces 
influx au moyen d'un oxillographe (fig. 84 et 85). 

On peut donner un assez grand nombre d'exemples d'actes in- 
tégratifs d'ensemble où la désagrégation graduelle de ces actes met 
en évidence leur composition physiologique très hétérogène. Cette 
idée a particulièrement attiré Jackson quand il vit qu’en clinique 
il existe beaucoup d'exemples d'une telle désagrégation d'actes 
intégrés complexes chez les malades. Une dissociation fort specta- 
culaire de l'intégration a été montrée par Louria dans son livre de 
synthèse sur la désagrégation du langage chez l'homme dans divers 
états pathologiques (A. Louria, 1947). 

Pour revenir aux expériences sur les axolotis, nous pouvons dire 
qu'elles nous persuadent de la construction particulière de l'acte 
intégratif. Probablement qu’il s’agit au moins de deux sortes d’élé- 
ments nerveux constitutifs. Les uns entrent en différentes interac- 
tions et définissent ce qu’on pourrait appeler architecture de l’acte, 
c'est-à-dire ce qui détermine l'excitation sélective des motoneuro- 
nes dans les champs moteurs des membres et du tronc et individua- 
lise la fonction tout entière. Par contre, les autres éléments n'ont 
aucun rapport avec ces particularités architecturales de la fonction, 
mais ils définissent toutes les modifications possibles de l’envoi 
des influx, la réunion d'impulsations hétérogènes, leur potentiali- 
sation et, finalement, ils confèrent des traits énergétiques à l’archi- 
tecture établie de l’acte dans son ensemble. Un exemple de ce der- 
nier genre de formation du système fonctionnel est fourni par le 
cas de l'action du prosencéphale sur l'intégration centrale prête de 
la natation. 

Ainsi, pour en finir avec la caractérisation de l'intégration, nous 
pouvons dire que seule une activité d'ensemble peut former une in- 
tégration véritable dont divers mécanismes sont harmonieusement 
courdonnés et peuvent ainsi constituer tel ou tel effet final utile. 
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C'est à propos de ces formations d'ensemble que l'on peut parler 
de nouvelles propriétés physiologiques. Tout ceci nous convainc 
que les mécanismes d'intégration qui ont été étudiés et décrits si 
minutieusement par Sherrington ne sont pas les mécanismes et les 
propriétés réels d’un acte intégré ; ce ne sont que de précieux com- 
posants utilisés par l'organisme au moment de l’intégration d'actes 
d'ensemble. 

Un problème sérieux est en l'occurrence de savoir de quelle fa- 
çon les mécanismes particuliers de l'intégration forment l'archi- 
tecture d'ensemble de l'acte adaptatif. Il est tout à fait évident que 
nous ne pouvons répondre à cette question qu'en postulant que tou- 
tes les actions de cet acte intégré sont soumises à la tâche de fournir 
à l'organisme un résultat adaptatif déterminé. C'est le résultat fonc- 
tionnel final qui détermine dans quel sens et dans quelles combinai- 
sons seront intégrés les mécanismes particuliers de l’activité inté- 
grative. Nous devons nous souvenir que les mécanismes sont inté- 
ressants pour le chercheur, le physiologiste, alors que, pour l'ani- 
mal, ce ne sont jamais que les résultats qui présentent de l'intérêt. 
C’est pourquoi toute la vie de l’organisme se développe d’un résul- 
tat à un autre et ni l’homme, ni l'animal ne se demandent jamais 
au moyen de quelle combinaison de muscles ces résultats sont-ils 
obtenus. | 

En 1935, dans notre livre « Le problème du centre et de la péri- 
phérie dans la physiologie de l’activité nerveuse » nous avons pro- 
posé un principe plus parfait d'intégration des mécanismes parti- 
culiers et nous l’avons appelé principe du « système fonctionnel » 
possédant tous les traits nécessaires à une organisation d'ensemble. 
Ceci ne signifie nullement que les propriétés nouvelles de l’orga- 
nisation d'ensemble se forment en dehors des mécanismes concrets 
de l’activité nerveuse. Au contraire, c'est seulement sur la base 
des mécanismes particuliers de l'intégration qu'elles peuvent se 
constituer. 

Cependant, le fait même de la formation du système fonctionnel 
à partir de centaines de tels mécanismes particuliers, l'ordonnance 
et l'interaction de ceux-ci obéissent à d’autres lois qui ne régissent 
que des organisations adaptatives d'ensemble de l'organisme et ne 
sont pas propres à ses parties. 

Etant donné que ce point critique, le passage des mécanismes par- 
ticuliers isolés à une forme intégrée, pose au physiologiste beaucoup 
de questions nouvelles qui conduisent souvent à des malentendus, 
j'estime qu’il convient de caractériser autant le moment même de 
la formation du système fonctionnel que ses qualités nouvelles spé- 
cifiques. 

On conçoit que nous devons, avant tout, porter notre attention 
sur des expériences de compensation des fonctions perturbées qui 
ont imprimé la première impulsion à la théorie du système fonction- 
nel. 
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Le système fonctionnel 
et ses propriétés physiologiques 


Le problème des adaptations compensatrices a toujours été, en 
physiologie et en médecine, celui qui laissait voir les résultats fi- 
nals de la compensation sans qu'on les assoie sur une base physiolo- 
gique théorique quelconque. C’est peut-être ce qui explique en par- 
tie que la physiologie des adaptations compensatrices après pertur- 
bation des fonctions n'a pas exercé d'influence notable sur la mé- 
decine pratique. Cette dernière ne dispose ni d'une théorie stable 
de la commande du processus compensateur, ni de pronostics sur 
la marche de la compensation pour une perturbation fonctionnelle 
donnée, etc. 

Une telle lacune dans nos connaissances théoriques sur le pro- 
cessus de compensation est tout à fait compréhensible : aucune au- 
tre manifestation de l’organisme n’exige une aussi large participa- 
tion des différentes fonctions que la compensation d'une déficience 
fonctionnelle. D'autre part, aucune participation de nombreuses 
fonctions ne peut être comprise sur la base de la conception des ré- 
flexes qui, de fait, reste aujourd’hui encore la conception théorique 
dominante en physiologie et en médecine. 

En tant que formation linéaire, le réflexe n’a pas de but anté- 
rieur à l'action réflexe même. Or, la compensation a un « but ». 
C'est un fonctionnement final normal, c’est-à-dire un certain résul- 
tat adaptatif vers lequel le processus compensateur tend par diffé- 
rents moyens. 

En effet, l'essence physiologique des adaptations compensa- 
trices est que toute tentative faite par l’homme ou l'animal pour 
corriger le défaut qui l'afflige doit être appréciée immédiatement 
d'après son résultat. Le processus compensateur étant continu a 
pour but le rétablissement de la fonction perturbée jusqu'à son ni- 
veau normal. Ceci signifie que toute étape suivante de la compen- 
sation ne peut survenir qu'après que la tentative de compensation 
précédente se trouve évaluée. Or, l'arc réflexe ne possède aucune 
capacité d'apprécier la réussite ou la non-réussite de l'étape de com- 
pensation donnée. Pourtant il est clair que sans cette évaluation 
le processus compensateur s'arrête immédiatement. Il n'est pas 
surprenant que l’idée des interactions cycliques du centre et de la 
périphérie de l'activité nerveuse soit apparue à notre laboratoire 
au cours de l'étude des dispositifs compensateurs. 

Les recherches expérimentales qui ont conduit à la formulation 
du système fonctionnel ont consisté à effectuer des anastomoses ner- 
veuses hétérogènes et à observer la marche des processus de rétablis- 
sement. Les premiers troubles fonctionnels qui surviennent alors 
sont le résultat d'une connexion inadéquate du centre et de la péri- 
phérie, créée par l’anastomose. Ainsi, nous avons établi une anasto- 
mose hétérogène « vagus-radialis » dans le but de suivre comment 
se rétablit la fonction du pneumogastrique après que l'opération 
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lui a attribué des appareils périphériques qui ne lui sont pas propres : 
peau, muscles striés. 

Il faut se représenter un instant l'aspect physiologique de cette 
anastomose pour comprendre quelles conséquences elle entraîne. 
Le pneumogastrique sectionné au milieu du cou se divise en deux 
segments dont les propriétés physiologiques sont différentes. Le 
segment central possède le pouvoir de régénération, c'est-à-dire 
que ses fibres nerveuses peuvent s’allonger, alors que le segment 
périphérique se dégénère complètement. Si l'on prend maintenant 
le segment central du pneumogastrique et qu'on le suture au seg- 
ment périphérique du n. radial sectionné de la patte antérieure 
d'un chien, on observe le curieux phénomène suivant. 

Après s'être prolongées jusqu'aux organes périphériques, les 
fibres du segment central se mettent à innerver aussi bien les récep- 
teurs de la peau que les muscles de la patte antérieure. Il en résulte 
plusieurs « phénomènes paradoxaux » qui nous ont permis de nous 
rendre compte du caractère d'ensemble des dispositifs compensa- 
teurs. Après la réinnervation de la peau et des muscles de la patte, 
par exemple, ceux-ci acquièrent des propriétés physiologiques 
tout à fait inattendues : quand on frotte légèrement la peau de l’ani- 
mal, celui-ci se met à tousser sans arrêt, accès qui se transforme 
en raucilé permanente quand on poursuit l’excitation. 

D'autre part, si l'on rend impossible l'excitation de la peau et 
qu'on appuie en même temps sur le muscle, des vomissements sont 
provoqués peu à peu. En d'autres termes, le noyau du pneumogastri- 
que répond par des réactions spécifiques en accord avec la qualité 
des excitations qui lui parviennent : les excitations tactiles provo- 
quent la toux, la compression du muscle des vomissements incoer- 
cibles. Ces phénomènes, que nous avons qualifiés de « chimériques », 
se modifient avec le temps, et le processus compensateur peut se dé- 
rouler de façon qu’au bout de quelques mois ni l'un, ni l’autre phé- 
nomène ne puisse être reproduit par les excitations décrites. 

L'intérêt de ces phénomènes est que la compensation des lésions 
consiste dans le remaniement des rapports nerveux dans le noyau 
du pneumogastrique. Ce remaniement intéresse beaucoup de fonc- 
tions incluses normalement dans le système du pneumogastrique. 
L'expérience a montré qu'en sens efférent nous avons aussi un indi- 
ce démonstraiif de relations inusitées entre le centre et la périphérie. 
Dans la zone d'innervation du pneumogastrique, c’est-à-dire sur 
le membre antérieur du chien, on assiste, généralement, à une con- 
traction rythmée des muscles en accord avec la respiration de l’ani- 
mal. L'étude détaillée de ce phénomène a montré que ce rythme ap- 
partient à l'excitation centrifuge du pneumogastrique se propageant 
normalement par le n. récurrent sur les cordes vocales. 

Ainsi, les anastomoses indiquées plus haut nous ont permis 
d'observer deux phénomènes : le premier est en rapport avec l’arri- 
vée d'’influx non adéquats dans le sysième nerveux central (au 
noyau du pneumogastrique), alors que le second est centrifuge et dé- 
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pend de l'émission d'excitations centrifuges par le noyau du pneu- 
mogastrique. Disposant de ces deux phénomènes nous les avons 
utilisés comme indicateurs pour observer le remaniement ultérieur 
des fonctions dans le noyau du pneumogastrique. 

Etant donné que les anastomoses croisées de différents nerfs 
constituent un modèle très commode pour étudier les adaptations 
compensatrices, nous avons effectué par la suite toutes sortes d'’anas- 
tomoses réunies par une même idée générale : l'étude des adapta- 
tions compensatrices graduelles postérieures à ces anastomoses (va- 
gue-optique, vague-lingual, vague-facial, vague-racine antérieure 
et vague-racine postérieure) (fig. 86). 

Nous avons apporté une attention particulière à la transplanta- 
tion des muscles avec acquisition d'une signification fonctionnelle 
nouvelle et à la déafférentation. Ce type d'expériences montre une 
dépendance encore plus nette du remaniement des fonctions pertur- 
bées localement par rapport aux vastes systèmes dans les limites 
desquels cette fonction perturbée reste normale. Un grand succès 
est dévolu aux expériences de partage en deux parties de l'extenseur 
de la patte postérieure et de transplantation de l’une des parties 
en position de fléchisseur (quadriceps fémoral). Dans cette expérien- 
ce, les nerfs occupent leur position fonctionnelle antérieure et inner- 
vent les mêmes muscles. Toutefois la contraction du muscle est dé- 
synchronisée avec l'intégration centrale générale de l'acte locomo- 
teur. L'élimination graduelle de ce défaut présentait un grand intérêt. 

Grâce à l'opération décrite ci-dessus, le muscle dans son ensem- 
ble, qui ne recevait que des impulsations d'extension, devait flé- 
chir la patte dans deux directions opposées, ce qui excluait, évidem- 
ment, la participation coordonnée de ce muscle à l'acte locomoteur 
tout entier. Naturellement, la locomotion normale ne s'établissait 
qu’au bout de diverses étapes d’adaptations compensatrices. Les 
troubles de la fonction locomotrice apparus après l'opération dé- 
crite sont extrêmement démonstratifs et soulignent que la pertur- 
bation locale devient inévitablement partie d'un grand système. 

Ceci ressort avec une netteté particulière sur la fig. 87 illustrant 
les mouvements incoordonnés accomplis par le chat à diverses éta- 
pes de la compensation. 

Le fait même qu'après cette transplantation de muscles l'animal 
passe par plusieurs stades montre qu'à chacun de ces stades il y a 
appréciation du résultat obtenu tant que cette chaîne de « résultats 
positifs » n’entraîne pas le rétablissement complet de l'acte locomo- 
teur. Finalement, la fonction de locomotion se rétablit entièrement 
et au bout de quelques mois le chat se sert de sa patte postérieure 
réintégrée aussi facilement que d’une patte normale : il marche, 
saute, ne présente aucune anomalie analogue à celles représentées 
fig. 87 (I. Laptev, 1935). 

Donc, nous pouvons estimer que la partie transplantée de l'ex- 
tenseur s’est mise à fonctiunner en accurd avec les tléchisseurs et 
que l'acte locomoteur s'est trouvé ainsi coordonné de nouveau. 
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Il est parfaitement évident qu’on n’a pu obtenir un tel résultat 
que si certains neurones moteurs spinaux des extenseurs correspon- 
dant à la partie transplantée du muscle ont modifié radicalement 
leurs fonctions et se sont mis à s'exciter en même temps que les flé- 
chisseurs (fig. 88). En parlant du noyau du nerf pneumogastrique 
nous avons appelé ce processus rééducation d'une nouvelle function. 
Cependant, une question se posa : à quel point cette rééducation 
est-elle totale ? Est-ce que tous les éléments fléchisseurs du système 


Fig. 87. Stades consécutifs (1-6) de perturbation de la coordination de la mar- 

che chez un chat après transplantation d’une partie de l’extenseur en position 

de flexion. On voit les troubles de la coordination proveuant de signaux inadé- 
quats issus de la périphérie. 


+ 


nerveux central sont devenus extenseurs à tous les niveaux du 
S.N.C. ou bien la rééducation s'est-elle faite seulement duns les 
segments spinaux ? On l'a établi par une expérience spéciale qui a 
donné un résultat d’un intérêt exceptionnel. 

Les chats ayant subi des opérations de transplantation des mus- 
cles ont été décérébrés et soumis au contrôle des relations récipro- 
ques selon Sherrington. Il s'est avéré que les fonctions des muscles 
transplantés, de même que de ceux qui avaient conservé leur inser- 
tion normale, correspondent entièrement à leur vocation naturelle, 
comme c'est le cas pour tous les animaux normaux : les deux parties 
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du quadriceps, celle qui était restée en positinn normale et celle 
qui avait été transplantée en position de fléchisseur, se comportaient 
comme des extenseurs dans le processus réflexe au niveau de la 
moelle épinière. 

Donc, d'un côté, dans l’acte locomoteur global le muscle trans- 
planté fonctionnait en coordination avec les fléchisseurs ; de l’autre, 
il conservait toutes ses propriétés d'extenseur. 

Comment expliquer ce résultat paradoxal ? 


Fig. 88. Schéma de la transplantation (7) d'une partie d'un muscle exten- 
seur (£) en position de fléchisseur (F). 


A — avant et B — après la transplantation. On voit les interactions centrales entre les cel- 
lules des cornes antérieures dont la fonction est remaniée par l'opération. 


-#° Après plusieurs expériences de contrôle, nous nous sommes rendu 
compte que le remaniement n'avait nullement eu lieu au niveau spi- 
nal. Il s'était produit dans les limites d’un grand système de méca- 
nismes et de processus assurant ensemble la fonction locomotrice. 
Par conséquent, le comportement d'une partie du système (zone de 
réintégration) a été suggéré par la somme et la coordination des pro- 
cessus dans le système entier. 

Comme un tel système a un cffet adaptatif qualitativement déli- 
mité, que toutes ses parties participent à une formation fonctionnelle 
dynamique subitrment constituée et qu'il reçoit une information 
en retour continue sur cet effet adaptatif, nous l’avons appelé « sys- 
tème fonctionnel » (P. Anokhine, 1935). 
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C'est sur ce principe que nous nous guidons actuellement pour 
expliquer les actes adaptatifs qui acquièrent les traits d'actes inté- 
grés et se terminent par un effet adaptatif utile. « … Pour éclaircir 
pleinement cette question nous partons de la notion de système fonc- 
tionnel. Nous entendons par système fonctionnel un ensemble de 
manifestations physiologiques déterminées, rattachées à une cer- 
taine fonction (actes de la respiration, de la déglutition, de la loco- 
motion, etc.). Chaque système fonctionnel qui est à un certain degré 
un système isolé travaille grâce à une liaison continue avec les orga- 
nes périphériques et, en particulier, à une afférentation permanente 
provenant de ces organes. Nous estimons que tout système pareil 
possède un complexe déterminé de signalisations afférentes qui 
dirige et rectifie cette fonction. Dans un système fonctionnel donné 
divers influx afférents peuvent émaner des organes les plus différen- 
rents et souvent distants les uns des autres. Dans l'acte de la respi- 
ration. par exemple. de tels influx afférents partent du diaphragme, 
des muscles intercostaux, du poumon de la trachée, etc., mais, mal- 
gré leur origine différente, ils se réunissent dans le système nerveux 
central grâce à de fines relations temporelles existant entre eux » 
(P. Anokhine, 1935). 

« … Aussitôt que les influx des cornes antérieures sont libres 
de susciter des contractions musculaires et d'obtenir ainsi une ré- 
ponse afférente en retour, on voit s'établir un nouveau système de 
coordination de l'excitation. 

.… Ainsi, le tableau nouveau de l'excitation créé dynamique- 
ment par la rupture antérieure est, pour ainsi dire, sanctionné par 
des influx labyrinthiques et ces rapports sont à l’origine d’un nou- 
veau tableau d'excitation » (P. Anokhine, 1935). 

Les citations précédentes montrent que le comportement de tout 
système fonctionnel dépend étroitement de la qualité et de la quan- 
tité d’impulsations afférentes tant directes, c'est-à-dire stimulant 
une action, qu’en retour qui informent sur les résultats de celle-ci. 

Le trait le plus caractéristique d'un système fonctionnel est 
probablement ses exigences individuelles et variables à l'égard de 
l’afférentation. C’est la quantité et la qualité des inîflux afférents 
qui déterminent le degré de complexité, le caractère volontaire ou 
automatisé du système. Je ne citerai parmi les résultats très intéres- 
sants de ces travaux que les expériences systématiques de Tchépé- 
liouguina (1949) sur le sectionnement des racines postérieures chez 
la grenouille et sur l'estimation des différentes significations de 
cette déafférentation pour les différents systèmes fonctionnels mo- 
teurs. 

On a expérimenté sur trois fonctions motrices ayant un résultat 
qualitatif net : nage, saut et retournement du dos en position nor- 
male. Lors du choix de ces systèmes fonctionnels nous partions de 
leur ancienneté phylogénétique diverse. Alors que la nage est la 
fonction la plus archaïque qui s’est conservée chez les amphibiens 
après qu'ils se sont formés à partir des poissons, le saut est un sys- 
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tème fonctionnel spécifique qui n'est devenu possible qu'avec la 
formation de quatre membres et le passage de la vie aquatique à 
la vie terrestre. 

L'expérience a montré que nous ne pouvons pas parler de l’affé- 
rentation comme d’une fonction isolée sans relation quelconque 
avec le système fonctionnel. Pour cela, il suffit de rappeler les expé- 
riences assez anciennes de Munk (1903) et de Hering (1897) sur le 
sectionnement des racines postérieures d’un membre de derrière. On 
sait qu'après une telle opération la fonction des pattes de derrière 
participant à des mouvements complexes n’est nullement changée 
extérieurement. La grenouille peut très bien coordonner son saut, 
sa marche, sa nage et accomplir, d'une façon générale, toutes ses 
fonctions motrices les plus typiques. 

Cela donne une impression paradoxale que cet animal n’a aucun 
besoin de ses racines postérieures et que la Nature a eu tort de doter 
ses membres de derrière des dizaines de milliers de fibres afférentes 
superflues, inutiles. Mais il n’en est rien. Cet effet paradoxal, l’inu- 
tilité apparente des fibres nerveuses, tient à ce que les fonctions affé- 
rentes d'un système fonctionnel varient dynamiquement et se ré- 
partissent non uniformément dans le système suivant son degré d’au- 
tomatisation. Cette automatisation découle de ce que dans le saut 
et autres formes de mouvement la grenouille doit surmonter des obs- 
tacles standard : le poids de ses pattes et de son corps en général. 
C'est pourquoi tout le système fonctionnel du saut, par exemple, 
est stimulé par une quantité très limitée de formations réceptrices. 
En même temps, le saut comme acte intégral formé par des décharges 
standard du cerveau moyen, n'a pas besoin d'afférentation et se 
développe comme un acte d'ensemble standardisé. 

On le vérifie facilement par une expérience de contrôle. Si l’on 
augmente artificiellement le poids de la patte déafférentée et de la 
patte normale en fixant sur chacune d'elles une petite charge égale, 
on obtient un effet très démonstratif. Alors que la patte normale 
exécute le saut d'une façon tout aussi bien coordonnée qu'aupara- 
vant, la patte déafférentée s'étend convulsivement et ne peut accom- 
plir le mouvement coordonné du saut. 

Il est donc clair que l'afférentation en retour ne joue que losrque 
sont perturbées les relations fonctionnelles standardisées dans les 
limites du système fonctionnel tout entier. Il suffit de changer un 
peu le système, comme nous l'avons fait dans notre exemple en aug- 
mentant le poids de la patte, pour que le rôle des afférentations en 
retour se manifeste sans équivoque. Pour la patte normale, l’aug- 
mentation de la résistance est immédiatement compensée par une 
élévation des impulsations centrifuges provenant des neurones mo- 
teurs des segments correspondants, et la difficulté de nager et de 
sauter se trouve éliminée sans que l'observateur s'en aperçoive. Au 
contraire, la patte déafférentée ne peut envoyer d'information sur 
l'obstacle à la périphérie, aussi les décharges centrifuges des moto- 
neurones restent standardisées et n’augmentent pas leur puissance. 
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Or, ce dernier fait à son tour a pour conséquence que le membre ne 
peut faire face à la charge augmentée. 

Le besoin qu'a le système fonctionnel d'un certain nombre d'im- 
pulsatlions afférentes et qui est fonction de sa complexité présente 
un intérêt particulier. Ainsi, pour dissocier l’acte de la nage, il 
faut pratiquement détruire toute l'innervation sensitive de la gre- 
nouille, étant donné que cet acte reste entièrement coordonné même 
après le sectionnement de toutes les racines postérieures des deux 
côtés du corps (fig. 89). 

Au contraire, une grenouille qui, ainsi déafférentée et jetée dans 
l’eau, nage parfaitement ne peut effectuer un saut coordonné. Or, 
si on sectionne moins de racines postérieures, le saut s'effectue. 
Mais maintenant la grenouille ne peut se mettre sur le ventre. C'est 
seulement quand on laisse un nombre encore plus grand d’influx 
afférents, qu'elle peut prendre cette position normale. 

Ainsi, cette série d'expériences a mis l'accent sur un fait parfai- 
tement déterminé : il n’y a pas d'afférentation d'une manière gé- 
nérale, mais une afférentataion appartenant à un système fonctionnel 
déterminé ; de plus, le nombre et la qualité des impulsations affé- 
rentes varient selon le degré d'automatisation et l'ancienneté phy- 
logénétique du système. 

Cette considération a été confirmée de façon spectaculaire dans 
l'expérience suivante. Si l’on atteint un degré de déafférentation 
(fig. 89) tel que le retournement est impossible, la grenouille reste 
longtemps sur le dos en essayant de se retourner. Cependant, il 
suffit de la pincer dans la zone d'innervation afférente restante 
pour que ses tentatives de se retourner redoublent d'intensité et 
qu'elle reprenne immédiatement la position, normale. De cette fa- 
çon. l'augmentation de l'afférentation par excitation mécanique a 
été équivalente à la présence ou à l'apparition de plusieurs racines 
postérieures complémentaires. 

Le point le plus remarquable de ces expériences est certes que le 
rôle des fonctions afférentes dépend entièrement des propriétés et 
de l'effet final du système fonctionnel donné. Comme dans tout ce 
qui caractérise l’universalité des principes du système fonctionnel, 
l'afférentation au sens de son utilisation inégale est soumise aux 
exigences du système fonctivunel donné comme à un tout intégratif. 
Après de nombreuses expériences, on s'est rendu compte que toute 
explication des formes d'activité complexes et foncrionnellement 
nettes doit obligatoirement être rattachée à l'analyse de cette acti- 
vité sur la base du principe du sysièsae fonctionnel. 

Pour revenir à ce qui a été dit à propos de l'insuffisance de l’in- 
tégration au sens de Sherringtun, nous devons souligner que seule 
l'analyse physiologique au niveau du système fonctionnel peut em- 
brasser La function de l’organisme entier par des actes d'ensemble 
sans que s’abaisse le niveau physivlogique de l'iaterprétation de 
ses divers composants. Bien plus, c'est seulement sur Le fond et dans 
les limites du système fonctionnel en tant qu'unité d'intégration 
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adaptative que l'on peut comprendre le sens et l'importance de ses 
fragments physiolugiques. 

L'exemple du rôle relatif des impulsations afférentes, mis en 
évidence dans le cas de la déafférentation de la patte de derrière de 
la grenouille, souligne une fois de plus que les mécanismes de l’in- 
tégration, qui ont intéressé Sherrington, n’ont pas d'importance 
absolue : leur apparition et leur utilisation sont entièrement subor- 
données aux intérêts du système fonctionnel entier, dont l'activité 
doit s'achever par un effet utile net. 

Autrement dit, le système fonctionnel en tant qu'un tout orien- 
té vers un résultat adaptatif déterminé a la possibilité de redistri- 
buer dynamiquement les parts des impulsations afférentes en con- 
servant cette participation à un certain niveau nécessaire au main- 
tien de son caractère intégral. Il est tout à fait évident que les mé- 
canismes concrets de l'intégration, rattachés à des structures déter- 
minées, peuvent faire varier leur caractéristique et leur importance 
au cours des transformations dynamiques du système fonc- 
tionnel. 

Aucune description des propriétés physiologiques d’un élément 
analytique quelconque du S-N.C. ne peut donc être prise comme 
base pour comprendre l'activité intégrative du système nerveux. 
En tant que formation intégrée, tout système fonctionnel possède 
des propriétés parfaitement spécifiques qui lui confèrent plasticité, 
mobilité et, dans une certaine mesure, indépendance par rapport 
aux armatures rigides toutes prêtes de connexions diverses, tant 
dans les limites du système central qu'à l'échelle de l'organisme 
dans son ensemble. 

La physiologie connaît quelque notions possédant les propriétés 
générales caractérisées plus haut. C'est avant tout la notion d'ho- 
mæostase introduite par Cannon (1932) et celle d’autorégulation 
dont Pavlov a donné la caractéristique générale en 1932. « ..… L'or- 
ganisme est un système (plus exactement une machine) à autorégu- 
lation, un système au plus haut point auturégulé qui se maintient 
lui-même, se rectifie lui-même, rétablit lui-même son équilibre et 
se perfectionne lui-même » (Pavlov, 1932). 

Toutefois, tous ces principes concernant le caractère intégral 
de la régulation n'ont pas été caractérisés en termes de leurs lois 
concrètes et de leurs mécanismes essentiels propres à ce système en- 
tier et non à ses parties. Le système fonctionnel est un appareil 
morphologique ramifié qui assure par plusieurs de ses lois l'effet 
homæostase et l'effet autorégulation. Il utilise toutes sortes de fins 
mécanismes d'intégration et oriente l'évolution de tous les pro- 
cessus intermédiaires jusqu'à l'obtention d'un effet adaptatif final 
et son évaluation. 

On peut citer comme exemple l'architecture standard du système 
fonctionnel, qui est universelle, c’est-à-dire obligatoire pour obtenir 
n'importe quel effet adaptatif (fig. 90). 

Dans ce schéma, l'effet utile final est le point central car c'est 
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de son état et de ses fluctuations que dépend à l'instant donné le 
comportement dynamique de tout le système fonctionnel. 

Le deuxième mécanisme important du système est un récepteur 
qui, par ses propriétés de trigger, est exactement adapté aux para- 
mètres (physiques ou chimiques) de l’effet utile donné. Le résultat 
adaptatif final du système et son appareil récepteur constituent un 
couple central qu'il faut nécessairement détailler si l'on veut ana- 
lyser les formations intégratives. 11 y a lieu de signaler que c’est 
la partie réceptrice du système fonctionnel qui est la formation la 
plus conservatrice, celle qui entretient Souvent pendant toute la vie 


Effecleurs 


SN. 
Synthèse 
férente 


Afférentation en retour 


Fig. 90. Schéma du système fonctionnel en tant qu'appareil d'autorégulation. 


E — effet utile final du système fonctionnel ; E1, Es — écarts de l'effet utile final du sys- 

tème sous l'effet de différentes Actions ; R — récepteur du système fonctionnel exactement 

adapté aux propriétés de l'effet utile ; 8.N.C. — système nerveux central réalisant la syn- 

thèse afférente de tous les indices de réception. Les lignes pleines et pointlllées symbolisent 

la multiplicité des voles de compensstion suivant lesquelles les effets utiles écartés revien- 
nen a norme. 


l’invariabilité de l'effet utile. Ceci signifie que « la constance du 
milieu intérieur » de Claude Bernard doit être rattachée non pas 
au « milieu intérieur » qui marque, au contraire, des tendances à 
d'importantes fluctuations, mais aux appareils récepteurs qui per- 
çoivent les changements de ce milieu et branchent ou débranchent, 
par l'intermédiaire du S.N.C., les différents mécanismes complé- 
mentaires entretenant l’invariabilité de ses constituants. 

Ainsi, le système fonctionnel renferme au moins deux catégories 
de mécanismes physiologiques aux propriétés physiologiques très 
différentes. L'une comprend les mécanismes d'un caractère extré- 
mement conservateur (le récepteur du système) ou relativement con- 
servateur (l'effet final même), et l'autre les autres mécanismes essen- 
tiels du système, les moyens nécessaires pour obtenir un résultat 
adaptatif, qui sont interchangeables et possèdent une très grande 
plasticité. 


17° 259 


Si dans le schéma du système fonctionnel donné p. 259, par 
exemple, au lieu de l’effet adaptatif final nous mettons la constance 
des pressions partielles de CO, et de O, dans le sang, il est tout à 
fait évident que les parties les plus conservatrices du système seront 
les chimiorécepteurs de la formation réticulée du bulbe, de la région 
sinu-carotidienne et de la crosse de l’aorte. Au contraire, les par- 
ties les plus plastiques seront les mécanismes qui réalisent telle ou 
telle variation des pressions partielles de CO, et de O,. Ce seront les 
mécanismes d'augmentation ou de diminution de ia profondeur de 
l'inspiration, de la fréquence de la respiration, du débit cardiaque 
qui est lui-même la résultante du volume systolique et de la fréquen- 
ce des contractions cardiaques. 

Le modèle universel cité du système fonctionnel permet d'’étu- 
dier toute formation intégrative entretenant ou réalisant un certain 
effet utile dans la vie de l'organisme entier. 11 suffit de mettre à 
la place de l’effet final la pression osmotique du sang ou la valeur 
de la tension artérielle pour se rendre compte sur-le-champ que l'in- 
tégration d'ensemble jouera et produira un effet adaptatif dans le 
cadre de la même architecture physiologique (P. Anokhine, 1962). 

L'analyse des actes comportementaux et du réflexe condition- 
né même montre que toutes les formes d'activité adaptative de l’or- 
ganisme sont de la même architecture physiologique et n’acquiè- 
rent des mécanismes complémentaires que pour faire face aux par- 
ticularités de l'acte comportemental. 

Malgré ces mécanismes complémentaires, l'architecture du sys- 
tème fonctionnel reste intégrale comme ia prévision, par exemple, 
des résultats de l'activité du système fonctionnel. La faculté de pré- 
voir des résultats en germe est propre même à ceux des systèmes 
fonctionnels qui sont appelés à entretenir les constantes vitales les 
plus élémentaires (voir plus loin). 

Une telle universalité des différents mécanismes du système fonc- 
tionnel nous autorise à dire que le processus vital qui s’était orga- 
nisé dans le passé par le jeu de dispositifs autorégulateurs, avait 
formé il y a longtemps le système fonctionnel comme appareil 
d’adaptations intégratives fort compliquées. Nous connaissons beau- 
coup de ces « trouvailles » de l'évolution qui, une fois mises à pro- 
fit par le processus de la sélection naturelle et s'étant montrées uti- 
les au développement progressif, ont connu un bel épanouissement 
jusqu'aux étapes supérieures de l’évolution. 

Il suffit d'indiquer l'ADN qui, s’étant trouvé utile pour la trans- 
mission des caractères héréditaires de l'organisme, a acquis une 
valeur universelle aussi bien pour le virus que pour l'homme. La 
membrane de la cellule vivante peut également servir d'exemple : 
elle n’a changé sa structure ni dans l'œuf de l'oursin, ni dans la 
cellule corticale de l'homme. 

Il est fort possible que le système fonctionnel lui-même, qui 
assure l’effet universellement connu sous le terme général d'« utili- 
té », se soit épanoui en s’enrichissant à chaque étape de l'évolution 
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d'un nouveau contenu tout en conservant son principe architectu- 
ral. Avant de donner une description détaillée des mécanismes es 
sentiels du système fonctionnel qui en font l'unité d'intégration 
et qui ne sont propres qu'à lui seul en tant que formation intégrée, 
je m'efforcerai de caractériser qualitativement ses traits particu- 
iers. 

Nous avons déjà dit que le système fonctionnel est une unité 
d'activité intégrative de l'organisme entier. Il représente un appa- 
reil physiologique concret d’autorégulation et d'homæostase. [1 
réalise l’appel sélectif des structures et processus et leur réunion en 
vue de l’accomplissement d’un acte comportemental ou d'une fonc- 
tion nets. D'où une question inévitable, celle de la composition 
du système fonctionnel. | 

La composition du système fonctionnel ne se limite pas 
aux structures nerveuses centrales qui, naturellement, remplissent 
le rôle intégratif le plus délicat dans son organisation en lui confé- 
rant la qualité biologique correspondante. Cependant, il ne faut pas 
oublier que ce rôle intégratif se manifeste immanquablement dans 
les lois des relations centro-périphériques grâce auxquelles la péri- 
phérie en activité détermine et réalise la qualité des systèmes fonc- 
tionnels dont l'effet final adapte l'organisme à la situation dynami- 
que donnée. 

La nage de la grenouille en tant que forme biologique d'’adapta- 
tion au milieu extérieur est le résultat de fines connexions sélectives 
dans les centres nerveux qui déterminent son aspect en tant que 
système fonctionnel. Mais nous avons vu que cette intégration cen- 
trale devient inutile si l’on réduit jusqu’à un certain point les im- 
pulsations afférentes périphériques qui l’attaquent (M. Tchépéliou- 
guina, 1949). 

La composition du système fonctionnel n’est pas déterminée par 
le voisinage topographique des structures ni par leur appartenance 
à une classification anatomique quelconque (végétative, somatique). 

Le système renferme sélectivement des structures tant rappro- 
chées qu'éloignées, soit encore des fractions des systèmes formant 
un ensemble anatomique et même des éléments d'organes. 

Le seul facteur déterminant la sélectivité de ces formations est 
l'architecture biologique et physiologique de la fonction même et, 
dans certains cas, sa mécanique (pour le saut par exemple). Le seul 
critère de leur validité est l'effet adaptatif final de l'organisme en- 
tier, qui intervient quand des processus se déroulent dans le systè- 
me fonctionnel donné. 

Tout système fonctionnel dans son ensemble possède des proprié- 
tés régulatrices qui sont son attribut, non celui de ses parties. Cela 
signifie qu'en présence, dans une de ses parties, d’un défaut quel- 
conque entraînant la perturbation de l'effet utile, il se produit 
un remaniement rapide des processus qui composent le système. 
Cette régulation intrasystémique fait que tout motoneurone final 
peut reconstituer, après une déafférentation, par exemple, sa par- 
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ticipation normale au système fonctionnel. Elle est réalisée avant 
tout par redistribution subite des interactions toniques massives 
entre les parties du système. 

Si l’on débranche l'influence intégrative descendante, sur un 
membre déafférenté, de la part du tronc cérébral et du bulbe, ce 
membre est immédiatement paralysé (M. Tchépéliouguina, 1949 ; 
I. Mikhaïlova, 1949). 

Ainsi, le fonctionnement parfait d'un membre déafférenté n'est 
pas le résultat de processus de compensation au niveau médullaire, 
mais la conséquence d'une intégra- 
tion supérieure qui prédétermine le 
degré de participation de chaque 
membre à l'acte moteur automatisé. 

En même temps, la perte du 
tonus du membre déafférenté après 
le sectionnement de la moelle au- 
dessous du bulbe souligne de façon 
spectaculaire le rôle décisif des 
appareils réticulaires du tronc céré- 
bral pour l’approvisionnement 
énergétique (tonique) du système 
fonctionnel comme formation d'en- 
semble (1. Mikhaïlova, 1949) 
(fig. 91 et 92). 


Fig. 91. Sectionnements, coagulation 

ponctuelle et leur combinaison dans la 

recherche des niveaux d'intégration des 
actes moteurs. 

Ligne pointillée — niveau de sectionnement 


du bulbe qui élimine le membre déafférenté 
des actes Intégratifs : saut, marche, etc. 


Comme nous l'avons montré au chapitre sur la genèse des réflexes 
conditionnés, le système fonctionnel a une origine spécifique et 
il se forme par des stades tout à fait caractérisés (systémogénèse). 
Cette propriété du système ne peut être attribuée à ses parties, c'est 
la propriété d'une organisation entière. 

Comme l'ont montré les expériences de déafférentation, un dés 
caractères typiques du système fonctionnel est son attitude envers 
l’afférentation qui est l'œuvre de l'appareil plastique du système 
dans son ensemble (principe de l'afférentation en retour). 

La loi la plus nette qui saute aux yeux quand on étudie la physio- 
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logie de l’activité systémique est l'élimination progressive d’influen- 
ces afférentes de la somme totale des afférentations du système 
donné dès que celui-ci passe à un fonctionnement stationnaire (prin- 
cipe du « rétrécissement de l’afférentation »). 

Le 1ésultat final du « rétrécissement de l'afférentation » est 
toujours le maintien d'une certaine « afférentation dirigeante » ré- 
siduelle, parfois très limitée. Ces deux notions sont dynamiques, 
elles ne peuvent pas être physiologiquement comprises l’une sans 
l'autre (A. Choumilina, K. Grouzdev, T. Alexéeva). 
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Fig. 92. Sectionnements du bulbe et coagulations ponctuelles afin de déter- 
miner les points responsables de l’intégration des actes moteurs et de la déaf- 
férentation des membres. 


Le caractère intégratif du système fonctionnel se manifeste en 
ce que, pour toute perturbation des impulsations afférentes diri- 
geantes ou Lors d'un écart du résultat final, on voit apoaraître immé- 
diatement « les afférentations de réserve », c'est-à-dire les influx 
afférents précédemment éliminés, ce qui permet au système fonction- 
nel dans son ensemble de conserver son architecture utile à l’orga- 
nisme. 

L'analyse physiologique de la nature des processus conduisant 
à des régulations intra et intersystémiques fait penser que le pro- 
cessus central du système fonctionnel est l'activation de tous ses 
composants sur la base du branchement d’une réaction exploratoire 
par suite d’un « désaccord » dans l'effet adaptatif final (voir plus 
bas). 
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Par sa nature physiologique, le principe du système fonctionnel 
est au carrefour du problème de l'intégrité de l'organisme au sens 
large et des recherches analytiques de la physiologie. La conception 
du système fonctionnel est absolument nécessaire, car elle permet aux 
chercheurs de poser de nouvelles questions d’une importance pure- 
ment pratique et d’accumuler des données servant à édifier la théo- 
rie physiologique de l'activité intégrative de l'organisme entier. 

Toutes les propriétés physiologiques du système fonctionnel 
décrites ci-dessus sont ses attributs distinctifs quand il intervient 
comme un tout dans l’activité adaptative de l'organisme entier. 
Dans l’ensemble, elles se ramènent à la faculté qu'a le système 
fonctionnel de se remanier dynamiquement, de façon souple face 
aux processus intrasystémiques, sans perdre les résultats adaptatifs 
finals de l’action. 

Cependant, une question se pose inévitablement : par quels 
mécanismes concrets le système fonctionnel réalise-t-il ces proprié- 
tés régulatrices, tout en maintenant immanquablement le caractère 
utile de l'adaptation à tous les niveaux de fonctionnement (proces- 
sus végétatifs, réflexe conditionné, comportement au sens large) ? 

Pendant de longues années, notre laboratoire a accumulé des ma- 
tériaux sur ces mécanismes qui, par leur caractère, sont propres eux 
aussi au système fonctionnel en tant que formation intégrative. 
Nous analyserons plus bas les mécanismes spécifiques du système 
fonctionnel, puis nous assoirons dessus l'architecture physiologique 
universelle de l'acte comportemental. 


La synthèse afférente comme mécanisme spécifique 
du système fonctionnel 


La notion de la synthèse afférente en tant que stade nécessaire 
et universel dans la formation de tout réflexe conditionné ou de tout 
acte comportemental s'est constituée graduellement et cela princi- 
palement sur la base de l'appréciation du rôle relatif du stimulus 
conditionnel dans la constitution de la réaction conditionnée. 

Pendant longtemps, pour l’école de Pavlov, l'excitant condition- 
nel a été quelque chose d'sbsolu et d'unique dans l'obtention d'une 
réaction conditionnée. En tout cas, toutes les modifications de l’ef- 
fet réflexe conditionné étaient directement rattachées au stimulus 
et à ses fluctuations dynamiques. 

Plus tard, on devait constater que cette appréciation de l'exci- 
tant conditionnel était tout à fait naturelle pour une expérience qui 
excluait la possibilité d’une liaison conditionnée par d'autres con- 
ditions ou facteurs. Toute action sur l'effet réflexe conditionné, sa 
réduction ou son élimination, par exemple, était considérée comme 
le résultat d’inhibitions. 

Cette opiniâtreté à attribuer un rôle absolu à l'excitant condition- 
nel se fondait principalement sur les principes de la localisation des 
fonctions et sur le déterminisme physiologique. 
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En effet, si la lumière est employée comme excitant condition- 
nel, elle doit exciter avant tout des complexes cellulaires de la ré- 
gion optique du cortex. Il semble de plus que c'est à partir de là 
que l'excitation conditionnée se propage dans les structures corti- 
cales et sous-corticales, ce qui garantit une réponse conditionnée 
spécifique à la lumière. 

Cependant, cette thèse si évidente, semble-t-il, a reçu une tout 
autre explication à la suite d'expériences spéciales et, au premier 
chef, celles de nos collaborateurs Laptev et Choumilina. 

Quel est le sens général de ces expériences ? On a démontré la 
faculté qu'a le cerveau de réaliser une très vaste synthèse de tous 
les signaux du monde extérieur qui lui accèdent par différents orga- 
nes des sens et ont une signification fonctionnelle variée. On a dé- 
couvert qu'un excitant externe arrivant dans le système nerveux 
central sous forme d’excitation ne se propage nullement suivant 
une loi linéaire comme le postule la théorie classique du réflexe. Il 
entre obligatoirement dans des rapports délicats avec d’autres exci- 
tations afférentes ayant un autre sens fonctionnel, et c'est la synthè- 
se de toutes ces afférentations qui détermine les conditions de for- 
mation d’une action finalisée. Par la suite, cette réunion s'enrichit 
de nouvelles excitations afférentes sélectionnées activement au 
moyen de la réaction exploratoire. 

L'importance et la place de chacun des excitants externes dans 
la synthèse afférente sont exprimées le plus nettement par la for- 
mule générale suivante : le sens physiologique de toute excitation 
externe ou interne est qu'elle peut assurer le démarrage, c.-à-d. 
être le stimulus réel de l'apparition d’une réaction quelconque, ou 
bien être un facteur singulier préparant une réaction intégrée qui 
reste latente et ne se manifeste pas pour le moment. 

Les faits montrent que toutes les formes de ces excitations fort 
diverses constituent une unité organique à laquelle chacune a ap- 
porté sa part spécifique. On peut illustrer cette idée par des exem- 
ples concrets. La préparation habituelle de l'animal aux expériences 
sur les réflexes conditionnés comprend des actes tout à fait stan- 
dardisés (préparation de l'appât, collage du ballon, fermeture de 
la porte et, finalement, mise en branle de l’excitant conditionnel). 
Comme nous l'avons déjà indiqué, il est admis de penser que le 
moment le plus important, le moment décisif dans le réflexe ali- 
mentaire conditionné, est l’excitant conditionnel. Or, en réalité, 
il n’en est rien. 

Si de tous les préparatifs énumérés par exemple on omet de met- 
tre la panure dans l’écuelle, immédiatement l’excitant conditionnel 
qui avait toujours bien fonctionné n'est plus capable de provoquer 
d'effet sécrétoire. Pourquoi cette dépréciation du stimulus condi- 
tionnel si l'on sait que les excitations énumérées ne constituent en- 
semble qu'un complexe d'excitations situationnelles et qu'aucune 
d'elles prise à part ne provoque ordinairement la salivation ? 

Il est tout à fait évident que l’effet conditionné final est plus 
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que le résultat du stimulus conditionnel. Les excitations causées 
par le stimulus conditionnel se combinent avec les excitations pré- 
parées par l'ensemble des stimulations précédentes sous la forme 
d’excitations préludant au déclenchement. Celles-ci ne provoquent 
pas la réaction conditionnée, mais déterminent sa forme et son 
ampleur. Nous avons appelé ce système latent d'excitations, pré- 
paré par différentes circonstances préliminaires, l’« intégration 
amorçant le démarrage, sous-entendant par là un système capable 
de former une réaction dès qu'agit le stimulus déclencheur requis » 
(P. Anokhine, 1949). On pourrait citer bon nombre d'expériences 
de ce genre où se produit une transmission analogue de la faculté 
de former une réaction conditionnée du stimulus à la situation. 

La première limitation sérieuse de la valeur absolue du stimulus 
conditionnel a été l'étude du phénomène de la stéréotypie dynamique 
(Pavlov, 1932). 

On sait que cette expérience a montré qu'avec un entraînement 
prolongé d’une séquence déterminée d'excitants conditionnels, le 
rôle déterminant dans la formation des conditions de la réaction 
passe à ce stéréotype dynamique. Après un entraînement assez long 
du stéréotype des excitants conditionnels on peut, par un excitant 
conditionnel quelconque, reproduire tous les effets spécifiques carac- 
térisant chaque excitant du stéréotype. En d’autres termes, on peut 
employer la lumière au lieu de la sonnerie et obtenir l'effet réflexe 
conditionné par la sonnerie, etc. 

Tout excitant conditionnel pris au hasard reproduira l'effet 
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qu'un autre stimulus déclenchait toujours à cette place du stéréo- 
type. 

PA inst, on voit s'établir une situation tout à fait paradoxale du 
point de vue physiologique. On utilise un excitant conditionnel 
réel, la lumière. Sans conteste, il agit sur les cellules de la zone op- 
tique. Cependant, on obtient une réponse réflexe conditionnée qui 
était précédemment toujours déclenchée dans la zone acoustique. 
Cette dérogation apparente au déterminisme physiologique n'a été 
ni relevée ni analysée en son temps, c’est pourquoi le fait même de 
la stéréotypie dynamique n'a pas été confronté avec l’idée établie 
sur la valeur absolue du stimulus conditionnel. 

Or, dans les expériences sur la stéréotypie dynamique il ressor- 
tait tout à fait clairement qu'un excitant conditionnel possède au 
moins deux paramètres indépendants et qu'il fait partie d’un grand 
système de relations qui, dans certaines circonstances, peut être 
prépondérant dans la détermination de la qualité de la réaction con- 
ditionnée. 

En effet, il est tout à fait évident que nous devons distinguer 
dans le stimulus conditionnel sa fonction de déclenchement, c'est-à- 
dire l'impulsion qu'il donne à la réaction, et sa valeur qualitative 
qui détermine l'aspect qualité de la réaction. 

Le paramètre déclenchement du stimulus conditionnel testé s’est 
maintenu dans le stéréotype dynamique, tandis que la qualité de 
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la réaction était déterminée par la place occupée par un autre exci- 
tant qui avait été longuement employé dans le stéréotype. 

Cette analyse de la structure du stéréotype dynamique n'’enlève 
pourtant rien à cette question essentielle : de quelle façon un exci- 
tant conditionnel appliqué au cortex optique peut-il reproduire 
une réaction conditionnée commençant ordinairement dans l'écorce 
acoustique ? 

Le substrat cérébral immédiat de l'effet intéressant de la stéréo- 
typie dynamique a été mis en évidence par le tracé des courants 
bioélectriques de l’écorce cérébrale chez l’homme. Si l’on fait sur 
l'homme l'expérience précitée en enregistrant simultanément les 
courants bioélectriques dans les diverses parties du cerveau, on voit 
qu’une excitation s'établit au point cérébral correspondant avant 
qu'y parvienne l'excitation par le stimulus dont c'est le tour d'a- 
gir ; cette excitation correspond par sa qualité à la réaction à venir, 
mais elle l'anticipe (P. Anokhine, 1957) (voir fig. 5 et 6). 

Cette hétérogénéité des excitations afférentes se synthétisant 
avant la formation de l'acte comportemental s'est manifestée de 
façon encore plus spectaculaire dans les expériences de Laptev qui 
en a monté une particulièrement intéressante. Il rattacha un même 
excitant (une sonnerie) à deux excitants inconditionnels différents. 
La sonnerie appliquée le matin était renforcée par un appât, mais 
la même sonnerie appliquée le soir l'était par le courant électrique. 
Un état s'est constitué finalement dans lequel un même excitant 
produisait des effets différents suivant le moment où on l’utili- 
sait. Employé le matin, il provoquait la salivation et l'animal avait 
une réaction nettement alimentaire, alors que le soir celui-ci retirait 
sa patte en réponse à la même sonnerie, c'est-à-dire qu'il suscitait 
une réaction nettement défensive. Ici encore on voit une synthèse 
complexe de l'excitation de déclenchement (sonnerie), de l'excita- 
tion situationnelle et, enfin, du moment où l'expérience est montée 
et qui donne la prééminence à l'intégration précédant le déclenche- 
ment. 

T1 est clair que, dans de tels cas, Le côté qualitatif de l'excitant 
conditionnel était entièrement déprécié, étant donné que sa qualité 
de signal sous forme d'un effet sécrétoire ou électrique est détermi- 
née par une formation synthétique rattachée au caractère d'excita- 
tions consolidées précédentes. Uumme dans le cas du stéréotype 
dynamique, l'effet final est donc le résultat de l'intégration de dafté- 
rentes sortes d'excitations afférentes : excitation déclenchante et 
intégration précédant le déclenchement. 

Peut-on douter que la confrontation rigoureuse de toutes les mo- 
difications de ces ditférentes infurmations attérentes représente un 
processus synthétique complexe qui 1atéresse, nous le verrons plus 
loin, toutes les parties du cerveau. Cette conclusion acquiert encore 
plus d'importance si nous imaginuns un instant que chacune de ces 
informations atférentes, entrant en liaisons founctiounelles avec d'au- 
tres, est physiologiquement singulière et prend une part spécifique 
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dans la formation du système fonctionnel complet de l’acte comporte- 
mental. Comment se développe cette synthèse afférente ? Quelles 
parties du cerveau y sont impliquées et quelles propriétés possède 
chaque ingrédient de cette synthèse afférente ? 

Le fait même que le moment de la perception de toutes ces actions 
afférentes ne puisse être apprécié du point de vue de la propagation 
linéaire des excitations montre que nous devons chercher une cer- 
taine architecture physiologique assurant cette synthèse. 

Dans une publication consacrée à cette question, nous avons 
montré que quand il s'agit d'un processus intégratif appelé à unifier 
des systèmes fonctionnels de qualité différente, on ne saurait parler 
d'une propagation linéaire pure et simple de l'excitation et de l'in- 
hibition. Chaque mécanisme d'intégration apporte quelque chose 
de nouveau, lui appartenant en propre et s'exprimant, lors de l’uni- 
fication des fragments, par les propriétés physiologiques du fragment 
donné (P. Anokhine, 1948). 

Pour revenir à la synthèse afférente au niveau de l'écorce céré- 
brale nous devons noter qu'ici également chaque niveau d'intégra- 
tion comporte une certaine association organique des excitations 
précédentes. 

Cette conclusion s'est manifestée avec une netteté particulière 
dans les expériences systématiques de notre collaboratrice Choumi- 
lina. En élaborant des réflexes conditionnés dans une situation par- 
ticulière avec nourrissement de deux côtés et réaction de choix au 
cours du mouvement, elle a montré que ce sont les régions frontales 
de l’écorce cérébrale qui possèdent la propriété de maintenir, dans 
une certaine association synthétique, différentes sortes d'actions 
afférentes. 

Voici la marche de l'expérience : après avoir élaboré des réflexes 
conditionnés de différenciation des deux côtés du travail en réponse 
à deux excitants conditionnels différents, Choumilina a extirpé 
ensuite les secteurs frontaux du cortex de chiens (les champs 6 et 
8 de Brodmann). 

Cette opération a entraîné des modifications inattendues du 
comportement de l'animal. Il passait continuellement d'une écuelle 
à l’autre en effectuant des mouvements pendulaires, mais sans res- 
ter longtemps près d'aucune d'elles (fig. 93). On avait l'impression 
que l’animal a cessé de distinguer les particularités qualitatives des 
actions déclenchantes et des actions situationnelles globales. 

Nous savons qu'ordinairement, dans la situation donnée de l’ex- 
périence, l'animal se conduit calmement : dans les intervalles entre 
les excilants conditionnels il reste assis au milieu du travail et ne 
court vers l’écuelle qu’au bruit du stimulus déclencheur, de l’exci- 
tant conditionnel. C’est bien là la manifestation de la synthèse 
afférente qui fait que l'animal d'expérience, de même que l’homme, 
coordonne strictement ses possibilités comportementales avec la 
situation donnée. 

Par conséquent, les changements de comportement survenus 
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après l'extirpation des régions frontales de l'écorce cérébrale sont 
le résultat de la désagrégation de ce vaste complexe d’excitations 
afférentes dont chacune reflète un certain aspect spécifique de l'ac- 
tivilé nerveuse. 

En résumant, nous devons dire que les perturbations de cette 
synthèse afférente signifient que les excitations situationnelles, 
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Fig. 93. Mouvements pendulaires continus du chien dans le travail bilatéral 
après extirpation des lobes frontaux de l'écorce cérébrale. Explications dans 
e texte. 


Désignations de haut en bas : mouvement vers la droite ; mouvement vers la gauche ; gé- 
crétion de salive ; excitant conditionnel nAron orne) ; excitant inconditionnel (temps en 
secondes). 


dont l'action était habituellement ajournée à l'apparition de l’ex- 
citant conditionnel déclencheur, deviennent elles-mêmes des sti- 
mulus déclencheurs après l’ablation des champs frontaux. Aussi 
l'animal commence-t-il généralement, après l'extirpation des ré- 
gions frontales, à effectuer des mouvements pendulaires, c'est-à- 
dire qu'il s'approche alternativement soit de l'écuelle droite, soit 
de l'écuelle gauche aussitôt qu'il se trouve dans le travail. 

On pourrait penser que le mouvement pendulaire représente 
une sorte d'« agitation motrice ». Cependant, il est facile de prou- 
ver que cette explication n'est pas valable ici et que tous ces mou- 
vements sont le résultat d’une perturbation de la synthèse d'actions 
afférentes hétérogènes, spécifiques de la situation du choix actif 
d'un des deux côtés du travail. 
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On peut en donner comme preuve une expérience de contrôle 
spéciale. Si on élabore chez l’animal une réaction conditionnée à 
l'écuelle d'un seul côté du travail, c'est-à-dire de façon qu'il n'ait 
pas l’alternative du choix, dans cette situation l'extirpation des 
parties frontales de l'écorce cérébrale n'entraîne pas l’apparition 
de mouvements pendulaires typiques entre les deux côtés du tra- 
vail. L'animal est assis devant l'écuelle exactement comme c’est 
le cas dans l'expérience pavlovienne classique. Cependant, il suf- 
fit de le nourrir une seule fois dans l'écuelle opposée, pour qu’il 
adopte immédiatement le mouvement pendulaire décrit plus haut. 

Il est clair que ce mouvement est une réaction spécifique à la 
situation de l'alternative du choix : côté droit ou côté gauche, qui 
existe chez l'animal normal sous forme d'intégration latente pré- 
cédant le déclenchement et qui devient ultraliminaire, c'est-à-dire 
patent, après la mise en action de l'excitant conditionnel déclen- 
cheur. 

Si l’on confronte tous les faits ci-dessus, on voit qu'il s’agit 
toujours de la faculté qu'a l'écorce de réaliser la synthèse d'actions 
afférentes multiples et différant par leur qualité fonctionnelle et, 
seulement après, de former l'acte comportemental adaptatif corres- 
pondant à la situation donnée. C’est la synthèse afférente même 
qui intègre simultanément plusieurs formes d’information afférente. 
Nous avons actuellement toutes raisons de centrer l'attention sur 
les quatre formes ou fragments d'’afférentations qui constituent le 
stade « synthèse afférente ». 

L'ercitation motivée est le composant nécessaire de tout acte 
comportemental, car le sens de ce dernier est invariablement de 
créer des conditions d'existence suffisamment favorables à l'orga- 
nisme vu son état donné. L'acte comportemental satisfait toujours 
un besoin quelconque de l'organisme, besoin nutritif ou idéal. 
À quel point est importante la participation des excitations moti- 
vées à la synthèse afférente, on le voit ne serait-ce que dans le fait 
que l’excitant conditionnel ne peut provoquer de réflexe condition- 
né si l’animal a bien mangé, c’est-à-dire s’il lui manque la stimula- 
tion ascendante venant de l’'hypothalamus et formant, au niveau 
de l'écorce, un système d'’excitations singulier et toujours sélectif 
(P. Anokhine, 1962 ; K. Soudakov, 196). 

L'excitation motivée joue un rôle particulier dans la formation 
du stade synthèse afférente car, d'une façon générale, il est diffi- 
cile de se représenter un acte comportemental quel qu'il soit sans 
ses conditions préalables du type motivation. Ces motivations peu- 
vent être des plus diverses et être créées par les processus nurtitifs 
et hormonaux du corps ou bien, à un niveau supérieur, sous la for- 
me d'une nécessité impérieuse de perfectionner des actes comporte- 
mentaux spécifiquement humains, c'est-à-dire du comportement 
social. 

Forts de ces idées nous pouvons admettre que, pratiquement, 
toute information externe qui attaque notre S.N.C. est inévita- 
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blement évaluée à la lumière de la motivation régnante au moment 
donné. La motivation prédominant au moment donné calibre pour 
ainsi dire l'information externe redondante. Autrement dit, à cha- 
que instant la valeur de cette information est déterminée par rap- 
port aux motivations. Par conséquent, en tant qu'état dominant 
général de l'homme et de l'animal au sens d'Oukhtomski, la moti- 
vation est une sorte de filtre laissant passer le nécessaire et rate- 
nant l’inutile ou plus exactement ce qui n'est pas adéquat à l’atti- 
tude motivée fondamentele. 

Comme l'ont montré les recherches de notre collaborateur Sou- 
dakov, les prédispositions motivées de ce genre s'expliquent neuro- 
physiologiquement par le fait que l'influence ascendante des for- 
mations réticulaires et hypothalamiques s'exprime par l'activa- 
tion sélective d'organisations synaptiques de l'écorce cérébrale, 
ce qui préside au choix de l'information courante dans l'intérêt 
de la motivation dominante. Il en découle que jusqu’à un choix 
actif de l'information externe au moyen de la réaction exploratoire 
qui peut se faire avec le plus de succès parce que chaque élément de 
cette information est confronté avec l'excitation dominante créée 
par la motivation donnée. Cette confrontation n'est pas simple. 
Le « dépouillement de l'information » doit se faire en sorte que l'in- 
formation reçue serve au maximum à la réaction motivée. Ainsi, 
quand on parle de motivation, élément de la synthèse afférente, 
on doit se souvenir qu’elle joue le rôle prépondérant dans la déter- 
mination, l'orientation et le choix actif de l'information nécessaire 
à l'élaboration de la décision, le choix du but et l’obtention de l’ef- 
fet adaptatif. 

Pour apprécier ce rôle classificateur de la motivation initiale il 
importe de savoir que nos organes des sens et notre S.N.C. sont 
capables, à tout moment, de transmettre une quantité astronomi- 
que d’information en bits ; toutefois, seule une partie fort insigni- 
fiante de celle-ci participe au processus synthétique que nous avons 
appelé synthèse afférente. Rushton, par exemple, écrit que la fos- 
sette centrale de la rétine humaine possède environ 30 000 fibres 
nerveuses, ce qui correspond à l'éventualité de transmettre un mil- 
lion de bits en 0,1 seconde. Or, en cet espace de temps, les structu- 
res nerveuses ne sont capables de manipuler que 4 bits environ. 
Rushton rattache cette extrême limitation dans la manipulation 
de l'information reçue à la périphérie à une disproportion entre la 
faculté qu'ont les conducteurs de transmettre l'information et cette 
même faculté des interactions centrales (Rushton, 1961). Sans 
aucun duute, en raison de difficultés d’ordre purement structural, 
le S.N.C. a des possibilités beaucoup plus réduites que la partie 
conductrice de l’analyseur. Cependant, là où il s’agit de la limita- 
tion d’une information redondante au niveau des cellules cortica- 
les, la question admet une autre solution. Si même toute l'infor- 
mation reçue par les appareils récepteurs primaires pouvait accé- 
der à l'écorce, elle devrait sur-le-champ être réduite de façon con- 
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sidérable, en complet accord avec la motivation régnante au moment 
donné. Il faut dire que cette dépendance du choix de l'information 
par rapport à sa valeur pour l'organisme est ressentie intuitivement 
même par les cyhernéticiens, ingénieurs de formation. Barlow par- 
lant de l’importance de la « fréquence de l'incidence » de l’infor- 
mation pour sa codification dans le S.N.C. écrit, par exemple : 
« … Lors de l'apprentissage et de l'élaboration de réactions condi- 
tionnées ce que l'animal reçoit n'est pas en accord avec les parti- 
cularités prédéterminées de l'entrée sensorielle, il doit trouver les 
corrélations sensorielles nécessaires aux récompenses, punitions et 
excitants inconditionnels reçus par lui avant de pouvoir agir en 
accord avec les facteurs externes énumérés » (Barlow, 1961). 

L'ensemble des afférentations situationnelles représente un type 
d'actions afférentes incluant non seulement la situation station- 
paire dans laquelle est entrepris tel ou tel acte, mais aussi des sé- 
quences d'actions afférentes menant finalement à la situation géné- 
rale de l’acte comportemental. L'ensemble de ces excitations affé- 
rentes crée, dans chaque cas particulier, une intégration d'’excita- 
tions précédant le déclenchement qui, bien que latente, se mani- 
feste aussitôt qu'agit l'excitant déclencheur. 

L'afférentation déclenchante a un sens physiologique : elle fait 
coïncider la manifestation des excitations latentes avec un moment 
déterminé, le plus avantageux du point de vue du succès de l’adap- 
tation. 

L'utilisation des appareils de la mémoire est intimement rat- 
tachée à la synthèse afférente. Celle-ci serait impossible si l’ensem- 
ble des excitations situationnelles et déclenchantes n'était pas étroi- 
tement lié à l'expérience passée de l'animal, fixée dans les ap- 
pareils de sa mémoire. Comment se développe ce mécanisme mysté- 
rieux qui est sans aucun doute universel ? De quelle façon chaque 
excitant donné obtient accès aux réserves de la mémoire et à cel- 
les de ses collections qui sont précisément favorables aux exigences 
de la situation donnée * C’est par ces mécanismes que sont mobili- 
sés les éléments de l'expérience passée qui sont capables d'enrichir 
l'acte comportemental actuel et de lui donner la précision maxi- 
male. Tout ceci constitue un des mécanismes intimes de la synthèse 
afférente. 

Cependant, les mécanismes précités ne pourraient accomplir 
le travail synthétique de manipulation de l’information reçue par 
le cerveau si l'information insuffisamment nette n’était pas conti- 
nuellement complétée par le processus actif de la réaction explo- 
ratoire. C’est seulement quand l'écorce cérébrale est constamment 
tonifiée par la formation réticulée et l’hypothalamus que devien- 
nent possibles la réunion des excitations afférentes qui ne s’y prê- 
taient pas antérieurement et la formation de la « décision » qui 
correspond vraiment aux exigences de la situation générale et aux 
buts réels du comportement. 
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Substrat neurophysiologique de la synthèse afférente 


Comme le montre le paragraphe précédent où la synthèse affé- 
rente est analysée au niveau de l’architecture générale des réactions 
comportementales, sans ce stade on ne peut formuler ni «l'ob- 
jectif », ni «la décision » comme les cybernéticiens appellent ce 
point essentiel de la formation d’un comportement finalisé. 

De notre point de vue, le secret de la formation du but en vue 
d'un résultat quelconque git ici au stade « synthèse aflérente », ce 
qui permet par conséquent d'expliquer d’une façon physiologique 
les notions et processus de « finäalisation » qui, depuis longtemps, 
restaient l'apanage de la psychologie idéaliste. L'introduction du 
stade « synthèse afférente » a rendu inutiles toutes les opérations 
sur des processus « spontanés » du cerveau. Grâce à la synthèse af- 
férente chaque but qui est d'obtenir un résultat, si complexe soit- 
il, ne peut être déduit que comme l'aboutissant de processus divers 
où chacun des ingrédients précités prend une part différente. 

De ce point de vue, la fine analyse physiologique de tous les 
mécanismes constitutifs de la synthèse afférente acquiert une im- 
portance particulière. Nous rencontrons sur cette voie une complexi- 
té et une diversité exceptionnelles d'interactions de processus 
concrets au niveau cellulaire. 

Une chose est indubitable : la synthèse afférente en tant que 
phénomène fonctionnel ne peut avoir lieu sans l'interaction de 
toutes les excitations qui naissent sur les appareils récepteurs, 
apparaissent au niveau sous-cortical puis, dans diverses combinai- 
sous, s'élèvent jusqu'aux cellules corticales. C'est là, au niveau 
de l'écorce, que se produit l'interaction la plus synthétique des 
excitations afférentes ascendantes avec formation d’un but qui 
consiste à obtenir de tels résultats donnés et non pas d'autres. 

Depuis une dizaine d'années nous étudions de près ce problème 
avec recours à toutes les acquisitions de l'électronique moderne, 
y compris la technique des microélectrodes comme nous l'avons 
vu au chapitre « Théorie convergente de la commutation du réflexe 
conditionné ». L'étude des processus d’interaction de différentes 
excitations afférentes sur les organisations synaptiques d’une mé- 
me cellule est devenue de nos jours un aspect très actuel de la con- 
naissance du fonctionnement du cerveau. Il suffit de rappeler les 
laboratoires neurophysiologiques fort bien équipés du prof. Fes- 
sard (France), du prof. Jung (RFA), du prof. Mountcastle (USA), 
du prof. Jasper (Canada), du prof. Moruzzi (Jtalie) et de nombreux 
autres qui accordent beaucoup d'attention au mécanisme de la 
convergence des excitations. 

Après qu’on eut découvert la stimulation dite non spécifique 
de l'écorce cérébrale (Moruzzi et Magoun, 1949), il était clair que 
le cortex reçoit des excitations de qualité et de localisation très 
hétérogènes et que ces excitations, souvent adressées aur mêmes 
cellules cérébrales, y forment quelque chose de nouveau qui est la 
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conséquence organique de l'interaction de ces excitations au niveau 
moléculaire. 

Une des acquisitions les plus importantes des dernières années 
est l’appréhension nette par la conscience de l'étonnante pluralité 
des excitations ascendantes et cela même dans le cas où les appareils 
récepteurs du corps reçoivent une excitation très réduite ‘un flash 
par exemple). 

Même une excitation aussi limitée, quand elle parvient aux 
appareils sous-corticaux, y subit une très ample dispersion qui ex- 
cite positivement tous les ganglions sous-corticaux essentiels que 
nous connaissons. C’est seulement après cette dispersion et après 
la mise au point spécifique des excitations qu'elles parviennent 
dans l'écorce cérébrale tant sous forme de flux localisés séparés 
que sous un aspect généralisé. Pratiquement, presque toutes les 
cellules de l'écorce sont engagées dans l'action, à travers des orga- 
nisations synaptiques déterminées, par des excitations venant 
d'en bas et participent à un vaste système d'excitations. Certes, 
à ce moment, l'écorce n'est excitée ni diffusément, ni uniformé- 
ment. Presque chaque secteur du cerveau et chaque organisation 
synaptique de l'écorce fournissent une contribution individuelle 
au travail. C'est pourquoi, il y a ici de bonnes raisons de penser 
que le résultat définitif de ces différentes excitations ascendantes 
est quelque système statistique composé de nombreuses excitations 
non uniformes qui se développent dans les différentes parties du 
cerveau. 

Ainsi, la neurophysiologie a affaire à un tableau parfaitement 
déterminé d'interaction des excitations. Ces dernières ne forment 
pas le « foyer d'excitation » unique et isolé auquel, naguère encore, 
nous attachions tant d'importance dans nos conceptions de base 
de l’activité corticale. 

Une chose est désormais évidente : le rôle dirigeant est joué 
non pas par un seul « foyer d’excitation » initial, maïs par un vaste 
système d'excitations hétérogènes d'importance variée et entrant 
les unes avec les autres en liaisons de travail. 

On peut indiquer un exemple de ce genre d'excitations ascen- 
dantes de caractère généralisé dans l'écorce bien que partant d’une 
région très localisée de la sous-écorce. Un de nos collaborateurs 
trouva une voie nerveuse spéciale par laquelle l’excitation du n. 
sciatique passe directement des rubans de Reil dans le domaine de 
l'hypothalarius où elle subit une certaine transformation. Ensuite, 
cette excitation s'étend en remontant à toute l'écorce cérébrale. Si 
l'on se rappelle qu'en somme presque toutes les principales forma- 
tions sous-corticales (formation réticulée, hypothalamus, noyaux 
thalamiques, hippocampe, noyau amygdalien, corps caudé et beau- 
coup d'autres) envoient dans l'écorce cérébrale des flux d'’excita- 
tions qui convergent souvent sur les mêmes cellules corticales, on 
se fait une idée du travail de synthèse étonnamment varié du cortex. 

Il n'est donc pas surprenant que l'un des problèmes les plus 
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brûlants de la science moderne du cerveau soit celui de savoir com- 
ment s'y reconnaître dans ce chœur complexe et varié, dans lequel 
manquent les meilleurs solistes, mais qui exécute toujours les mé- 
lodies dont l'organisme a le plus besoin au moment donné. Com- 
ment le cerveau y parvient-il ? 

On peut affirmer que la convergence des excitations vers un 
même neurone est le mécanisme central sans lequel la synthèse affé- 
rente est impossible, car elle assure l’interaction, la confrontation 
et la synthèse de toutes les excitations dans l’axoplasme même des 
cellules nerveuses. 

Une question se pose naturellement tôt ou tard : comment cela 
se produit-il, quels processus cellulaires fins y correspondent et 
quelles sont les excitations, provenant des appareils sous-corticaux, 
qui interagissent en l'occurrence ? 

La neurophysiologie est encore loin de pénétrer l'essence de 
ces processus importants dont dépend la compréhension de la syn- 
thèse afférente. 

Nous sommes d'accord avec Fessard (1958) selon lequel le pro- 
totype de cette synthèse afférente est l'homogénéisation des exci- 
tations dans un même neurone. Nous avons ici des centaines d'ex- 
citations diverses à l'entrée alors que le neurone même « prend la 
décision » de faire sortir sur l'axone une seule excitation qui le 
caractérise. 

Ainsi, tout le problème de la synthèse afférente se ramène à 
résoudre quelques questions majeures : 

a) quelles excitations parviennent aux cellules corticales et 
sous quelle forme ? 

b) quelle est l'architecture des organisations synaptiques ? 

c) existe-t-il une sélectivité dans la répartition des excitations 
ascendantes et si oui en quoi consiste-t-elle ? 

d) quelles sont les propriétés neurochimiques des organisations 
synaptiques formées sur un même neurone ? 

e) existe-t-il dans les processus moléculaires de l’axoplasme 
une interaction des excitations convergeant vers une cellule ? 

f) quels processus et mécanismes définissent le passage des 
processus divers de la synthèse afférente au choix de voies efféren- 
tes parfaitement déterminées pour réaliser l'action ? Plus loin, 
nous examinerons la dernière étape correspondant à la « décision ». 

Il est douteux qu'un seul laboratoire et, a fortiori, une seule 
personne donnent une réponse exhaustive à ces quéstions. Il est 
rlus vraisemblable que la réponse viendra des efforts conjugués 
de beaucoup de chercheurs, à condition que les recherches soient 
orientées de façon appropriée. 

Ces dernières années, notre attention a été retenue par cet as- 
pect important de la synthèse afférente au niveau de l'écorce céré- 
brale qu'est la modalité biologique des excitations ascendantes qui 
entrent en contact et en interaction synthétique au niveau de l’é- 
corce cérébrale. 
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Cette orientation des travaux était dictée par une certaine in- 
sätisfaction que causait l'idée admise sur l'activation diffuse non 
spécifique de l'écorce cérébrale par la formation réticulée. 

En effet, si l’activation de l'écorce est diffuse et non spécifique, 
comment se crée l’état nettement différencié dans le cas d'une acti- 
vation nutritive ou douloureuse ou encore défensive ? Et est-ce que 
l’activité du cerveau ne serait pas chaotique si tous les éléments 
nerveux, aussi bien alimentaires que défensifs, étaient impliqués ? 
Comment l'écorce différencie-t-elle concrètement tous ces états de 
modalité biologique différente ? 

La conception actuellement régnante de l'activation diffuse 
non spécifique de l’écorce par les stimulations venant de la forma- 
tion réticulée ne répond pas à ces questions. En effet, si toutes les 
excitations arrivant à l'écorce cérébrale pour l'activer de façon 
généralisée ne sont pas spécifiques et cela d'une manière étonnam- 
ment monotone, comment expliquer la diversité spécifique des 
actes comportementaux et des états émotionnels qui remplissent 
notre vie tantôt nous élevant au sommet de la joie et tantôt nous 
jetant dans l'abîme de la souffrance et du doute ? 

La première observation qui nous a fait soupçonner une diffé- 
rence possible entre les activations ascendantes concernait un ani- 
mal uréthanisé. Il s’est avéré qu'avec cet anesthésique réprimant 
l'activation de vigilance, la conduction libre vers le cortex 
et l'activation de celui-ci par excitation douloureuse sont pos- 
sibles. 

Ainsi, cette expérience nous a amenés à une conclusion en ap- 
parence paradoxale sur l'existence d’au moins deux types d’acti- 
vations ascendantes ayant un substrat tout à fait différent du point 
de vue de la spécificité neurochimique (V. Agafonov, 1956). 

Les expériences suivantes effectuées par nos collaborateurs 
Agafonov, Choumilina, Gavlitchek et autres ont montré que l'écorce 
cérébrale reçoit d’en bas des excitations qui ne sont nullement 
monotones. Au contraire, dans chaque cas déterminé, l'écorce est 
activée de façon généralisée par des excitations ascendantes fon- 
cièrement spécifiques. Ces excitations, formées au niveau des appa- 
reils sous corticaux, y acquièrent une spécificité biologique qui 
détermine franchement le sort des stimulations ascendantes au 
niveau cortical. 

On a constaté avant tout qu'il s'y produit un processus remar- 
quable ayant échappé auparavant à l'attention des chercheurs 
et qui n’est devenu évident qu'avec la découverte du caractère spé- 
cifique des excitations ascendantes. [l s’agit de l'implication sé- 
lective des organisations synaptiques sur le corps de la cellule cor- 
ticale, conformément, comme nous le disions, à la modalité biolo- 
gique de l'excitation ascendante activante. 

Nous verrons plus loin que cette circonstance est en rapport 
direct avec le problème de la synthèse afférente. 

On sait que chaque cellule corticale reçoit en moyenne sur son 
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corps et ses prolongements plusieurs milliers d’excitations diffé- 
rentes venant des milliers d'autres cellules corticales. Ce ravitail- 
lement croisé des cellules corticales en organisations synaptiques 
crée un champ immense d'interactions possibles. Si l’on y ajoute 
un monde non moins diversifié d'excitations sous-corticales ascen- 
dantes déjà examinées par nous et convergeant vers les mêmes 
cellules corticales, nous avons là l’image de l’arène dans laquelle 
se déroule la synthèse afférente. 

Il suffit de se représenter quel chaos deviendront notre activité 
et notre comportement si toutes ces liaisons multiformes entre les 
cellules nerveuses étaient excitées d'une façon généralisée, « dif- 
fuse » et « non spécifique ». Heureusement, il n’en est rien. Une 
sélectivité totale caractérise la propagation des stimulations. Com- 
me un fleuve qui déborde aux grandes crues dirige avant tout ses 
eaux vers les terres basses et les fossés, les stimulations ascendantes 
engagent sélectivement ceux des éléments nerveux de l’écorce et 
de Jeurs synapses qui historiquement, c'est-à-dire dans la phylo 
et ontogénèse, étaient reliés à l'état biologique spécifique donné. 

Nous avons vu s'offrir à nous de nouvelles possibilités de com- 
prendre le destin des stimulations asecndantes dans l'écorce céré- 
brale qui nous avait échappé pendant si longtemps. 

Les expériences antérieures de notre laboratoire nous avaient 
clairement montré que les appareils sous-corticaux mobilisant les 
réactions innées et acquises de différente qualité biologique pos- 
sèdent des qualités chimiques différentes en rapport étroit avec les 
particularités de leur métabolisme. Il devint possible de parler 
de la chimie spécifique de certains états, tout au moins de la « chi- 
mie de la peur » et de la « chimie du plaisir » (A. Choumilina, 1956, 
1959 ; V. Gavlitchek, 1958 ; I. Makarov, 1960). 

La marche des raisonnements devait inévitablement nous ame- 
ner à nous demander quelle est l'essence chimique de ces diverses 
stimulations ascendantes au niveau de l'écorce, c’est-à-dire quel 
est leur substrat chimique à l'endroit de la synthèse afférente mê- 
me. Conservent-elles la spécificité de leur chimie sous-corticale ou 
bien transforment-elles entièrement leur nature moléculaire ? 

Sur ce point, on le voit, le problème de la synthèse afférente 
touche de près le chapitre V consacré au problème de la commuta- 
tion convergente du réflexe conditionné. Nous y avons exposé tou- 
tes les expériences qui soulignent la diversité chimique exception- 
nelle des membranes subsynaptiques sur le corps d’une même 
cellule nerveuse corticale. 

En disant que la convergence croisée des stimulations existe 
sur différents neurones de l'écorce, nous devons reconnaître que 
l'étape finale de cette synthèse consiste en des remaniements molé- 
culaires des ingrédients chimiques du protoplasme qui sont inévi- 
tablement impliqués dans les réactions subsynaptiques. 

Dans la synthèse afférente qui est un processus universel nous 
devons, comme dans l'appréciation de l’activité nerveuse générale, 
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distinguer les lois de l'architecture physiologique et la nature mo- 
léculaire intime des processus. En effet, si l'on prend, par exem- 
ple, l'importance du facteur motivation dans la réalisation de la 
synthèse afférente, on évalue avec assez de précision son rôle dans 
la classification des stimulations afférentes survenant à chaque 
moment du stade « synthèse afférente ». Nul doute que le facteur 
motivation effectue une première classification brute de toutes 
les afférentations du moment donné en «essentielles » et «non 
essentielles » pour cette motivation prédominante. Il est légitime 
de poser la question : où se produit ce travail essentiel préparant 
la synthèse afférente ? 

L'analyse des influences ascendantes de l’hypothalamus dans 
l'écorce cérébrale (K. Soudakov, 1963 ; Badam Hand, 1965 ; A. Tou- 
renko, 1964; D. Chevtchenko, 1965) fait penser que le gros du 
travail de sélection, dans la classification de l'afférentation redon- 
dante, se produit sur les dendrites des cellules corticales ou sous 
forme de répression de toutes les afférentations étrangères, ou en- 
core par la soumission de celles-ci à la motivation actuelle. 

Nous ne devons pas oublier non plus un autre facteur important 
qui joue un rôle certain dans la réalisation de la synthèse afférente. 
1 s’agit de l’immense diversité structurale des éléments cellulai- 
res du cortex (cellules pyramidales de toutes dimensions et de tou- 
tes les couches, cellules étoilées, cellules de la couche granuleuse, 
etc.). 

Nul doute que chacune de ces cellules apporte quelque chose 
bien à elle au mécanisme de synthèse afférente, cependant tous nos 
raisonnements s'appuient pour l'instant sur le rôle universel des 
éléments pyramidaux de la III et de la I1V® couche de l'écorce. 

Nous pouvons nous représenter toute la diversité des con- 
nexions qui sont la base de la synthèse afférente. Un rôle décisif y 
est certainement joué par les influences ascendantes de caractère 
universel qui viennent des formations sous-corticales dans l'écorce, 
soit sous une forme très généralisée, soit sous forme d'influences 
différenciées selon les régions (fig. 94). Le schéma 94 est constitué 
d’après nos données et celles d'autres auteurs et il représente très 
approximativement les influences montant à l'écorce dans le cas 
d’une simple stimulation d’un canal afférent. La synthèse afférente 
doit beaucoup également aux connexions intra et intercorticales 
qui réunissent des régions éloignées du cortex. 

Nos représentations de la synthèse afférente seraient incomplè- 
tes si nous ne mentionnions pas le rôle immense de la réaction ex- 
ploratoire. Qu'apporte cette réaction à la synthèse afférente ? No- 
tons avant tout qu'elle se produit sur le fond et avec l'aide des sti- 
mulations ascendantes venues de la formation réticulée. Les recher- 
ches directes sur l‘'influence exercée par l'excitation de la formation 
réliculée sur la discrimination corticale montrent qu'avec la sti- 
mulation de la formation réticulée les processus corticaux présen- 
tent une discrimination plus poussée des excitations externes (Lind- 
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sley, 1958). En outre, dès qu’elle apparaît, cette réaction augmente 
la stimulation réticulaire et facilite l'interaction des différentes 
parties de l'écorce par les connexions intra et intercorticales. Il 
est clair que ce second rôle de la réaction exploratoire présente un 
intérêt particulier, étant donné que le trait essentiel de la synthèse 
afférente est justement la confrontation et l'intégration de proces- 
sus corticaux éloignés les uns des autres. Tout le sens de la réaction 
exploratoire à ce stade, c'est de confronter sans cesse, au cours 


Fig. 94. Schéma des influences afférentes ascendantes sur l'écorce cérébrale. 

On voit le traitement multiforme de l'information dans les structures sous- 

corticales, ainsi que la vaste convergence des excitations ascendantes vers un 
même point de l'écorce cérébrale. 


C — cortex; Th — thalamus ; Hpt — hypothalamus ; RF — formation réticulée ; Aff — 
excitation ; trait gras — système spécifique de projection. 


de la sélection continuelle et active des afférentations, cette affé- 
rentation choisie avec la motivation fondamentale dominante et 
avec les éléments de l'expérience passée. 

Chaque chercheur travaillant dans les réflexes conditionnés 
connaît fort bien ce moment quand, mobilisant obligatoirement 
toutes ses surfaces réceptrices (en particulier la vue, l'ouïe, l'odo- 
rat) et augmentant sans aucun doute leur sensibilité par des influen- 
ces centrifuges, l'animal manifeste subitement la forme d'acte 
comportemental la plus adéquate au moment donné. 
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Nous verrons plus loin que cette réaction exploratoire est la 
manifestation la plus importante et la plus fréquente à la phase 
du comportement où les résultats obtenus ne coïncident pas avec 
le décision prise et avec le but dictant le comportement. Nous en 
reparlerons plus loin. 


La « décision » en tant que mécanisme crucial 
du système fonctionnel 


Un des moments les plus remarquables dans la formation de l’acte 
comportemental est celui de la « décision » d'accomplir tel acte et 
non un autre. Cette notion est très populaire parmi les cybernéti- 
ciens et les ingénieurs qui l’ont introduite pour étudier et simuler 
les systèmes auto-adaptateurs. Mais seuls quelques biologistes et 
physiologistes l'ont acceptée. 

Quand nous avons parlé de la synthèse afférente comme d'une 
étape nécessaire à laquelle se produit l’intégration de toute l'in- 
formation reçue par le S.N.C. et du passage à la formation d'un 
programme d'’excitations efférentes, il était déjà évident qu'il est 
difficile de se passer d'un processus critique intermédiaire. Ce pro- 
cessus doit être condensé au plus haut point, étant donné qu'il 
doit réunir, comme dans un foyer, tous les fragments qualitative- 
ment différents de la synthèse afférente. 

La « décision » est un processus logique du système fonctionnel, 
mais c'est en même temps le résultat d'actions physiologiques 
pleinement déterminées qui attendent encore leur étude. Il est 
utile sous tous les rapports de poser la question de la « décision » : 
cela aidera à trouver l'équivalent physiologique de cette intégra- 
tion très concenirée et, en même temps, à formuler la question de 
certains éléments nerveux aux fonctions très spécifiques. Pour le 
situer dans le système de la pensée physiologique appréciant la 
base neurophysiologique de l'acte comportemental, nous devons 
examiner quelques traits caractéristiques de ce processus. 

Qu'est-ce qui nous fait penser que la construction de l'acte com- 
portemental comprend un mécanisme pouvant être rattaché au 
processus qui, dans la pratique humaine, porte le nom de « déci- 
sion » ? 

Le principal signe objectif d’un S.N.C. se trouvant à ce moment 
dans un état spécifique est que l'organisme doit inévitablement 
choisir une seule possibilité de comportement parmi toutes les 
possibilités nombreuses dont il dispose à chaque moment donné. 
En effet, si nous tenons compte des possibilités de l'appareil mus- 
culaire de l’homme et des animaux, nous pouvons conclure que le 
nombre des actes comportementaux individuels dont l'organisme 
dispose potentiellement est infini. 

Cependant, à tout moment, dans la situation donnée, l'organis- 
me doit accomplir un acte parfaitement déterminé qui l'adaptera 
à cette situation, Par conséquent, dans toutes les conditions, nous 
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avons le choix d'un acte parfaitement déterminé excluant toutes 
les autres possibilités en puissance. Appliqué au système muscu- 
laire, ce processus a été appelé l'« élimination des degrés de liberté 
superflus » (A. Oukhtomski, 1945). 

Mais qu'est-ce qui fait s'éliminer certaines excitations au pro- 
fit d’un ensemble intégral parfaitement déterminé d'’excitations 
efférentes avec stimulation extrêmement sélective des systèmes 
musculaires à la périphérie ? 

Pour qu'une excitation sélective des motoneurones puisse se 
former de façon décrite, on a besoin du choix de l'ensemble inté- 
gral efférent. Comme chaque moment « décision » est précédé d’une 
afférentation multiforme et de sa transformation variée au cours 
de la synthèse afférente, ce serait un non-sens physiologique d'’ad- 
mettre que chaque élément de la synthèse afférente est en con- 
nexion linéaire avec l'unité correspondante de la réponse motrice. 
L'acte moteur ou comportemental est décidé d’une façon critique 
à un certain moment de la synthèse afférente comme une intégrale 
efférente entière. 

Le processus de « décision » est inévitablement le .« choix » 
d’une forme de comportement déterminée. Ce choix peut s’accom- 
plir avec un stade « synthèse afférente » fortement retardé incluant 
la conscience ou se dérouler instantanément, sur les voies auto- 
matiques. 

Le problème du choix a été débattu de façon circonstanciée 
par Diamond qui a donné des preuves fort convaincantes de ce que 
le choix d’un acte comportemental tout à fait déterminé est inévi- 
tablement lié à l'inhibition des autres degrés de liberté (Diamond, 
1963). 

En appliquant la méthode du choix actif dans un travail à deux 
écuelles de conception originale (voir p. 466), nous avions la possi- 
bilité de nous convaincre maintes fois que le choix de l’une ou de 
l'autre écuelle par l’animal d'expérience est rattaché à la « déci- 
sion » tout à fait déterminée et souvent soudaine de se diriger de 
ce côté et non de l’autre. 

Dans certains cas, en réponse à l'excitant conditionnel, les 
animaux restent longtemps au milieu du travail. Cependant, par 
le mouvement de sa tête qui se tourne alternativement vers la droi- 
te, puis vers la gauche avec fixation évidente par la vue soit d’une 
écuelle, soit de l'autre, nous pouvons juger qu'il y a choix actif 
d'information complémentaire et que les stades de la synthèse af- 
férente ne sont pas terminés. Mais à un certain moment de cette 
réaction exploratoire accusée l'animal se lève rapidement et se 
dirige vers l’écuelle qui est signalée par l’excitant conditionnel 
donné et c'est ici qu'il attend la distribution de l'appât (P. Ano- 
khine et E. Artémiev, 1949). 

11 est probable qu'un phénomène analogue se produise dans 
le S.N.C. de l'animal aux moments qui ont reçu le nom d'« idéa- 
tion » ou d'état du type « eurêka » (Hilgard, Marquis, 1961). 
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Dans tous ces cas, la sélection active d’un nombre maximal 
de paramètres afférents de la situation donnée au moyen de la 
réaction exploratoire se termine par un acte comportemental adé- 
quat. C'est l'élément décisif pour la formation d'un acte comporte- 
mental à son extrémité efférente. 

Le deuxième signe objectif important d'une « décision » est 
la proportion entre un très grand volume d'afférentation initiale, 
utilisée au stade « synthèse afférente », et la quantité limitée et 
tout à fait déterminée d'excitations efférentes impliquées, après 
la « décision », dans la formation de l'acte comportemental. Un 
modèle type en est le neurone et, plus précisément, la proportion 
entre les données à l’« entrée » et à la « sortie » du neurone. 

Comme nous l'avons vu plus haut, Sherrington avait déjà at- 
tiré l'attention sur le fait que le motoneurone représente la « voie 
commune » (common path) à de nombreuses excitations. Cependant, 
il ne débouche sur l’axone qu'une seule excitation tout à fait spé- 
cifique de ce neurone d'après les paramètres d'une excitation soli- 
taire (Sherrington, 1906). Adrian (1947) a souligné la même cir- 
constance et a appelé la transition donnée « homogénéisation des 
excitations ». Il n'est donc pas étonnant qu'actuellement de nom- 
breux neurophysiologistes soient obligés d'admettre une « déci- 
sion » et, pour cette raison, considèrent le neurone comme un exem- 
ple démonstratif de ce processus critique. 

C'est Bullock dont nous avons examiné en détail les recherches 
au chapitre V qui a particulièrement bien souligné l'importance et 
la nécessité d’une telle étape dans l'élaboration des impulsions 
afférentes parvenant au S.N.C. Voici ce qu'il dit : « Nous posons 
la question du stade terminal de la manipulation de l'informa- 
tion, quand toutes les étapes précédentes de l'intégration s'addi- 
tionnent pour obtenir une réponse simple — oui ou non. Si c'est 
le système nerveux qui réalise l'intégration, avant que l'ordre par- 
vienne aux effecteurs, une unité fonctionnelle compétente doit 
décider en définitive si le critère est observé. Un intégrateur uni- 
que doit calculer et définitivement évaluer toute l'information 
essentielle et la tendance des centres. Quelle qu’en soit la concep- 
tion, un tel intégrateur représente un tout unique, nécessaire et 
suffisant pour la réalisation de l'acte donné » (Bullock, 1961). 

Nous avons déjà indiqué que peuvent converger vers un même 
neurone les formes d'excitations les plus diverses. Ce fait seul sous- 
entend qu’il se produit, à l’intérieur du neurone, un travail extré- 
mement complexe type synthèse afférente qui se termine par une 
« décision » au point générateur : envoyer sur l’axone cette confi- 
guration des décharges et non une autre ! Bullock estime possible 
d'appliquer ia notion de « décision » au neurone solitaire par ana- 
logie avec la synthèse d'une information externe multiforme qui 
conduit à la décision de formuler tel acte comportemental et non 
tel autre. Il écrit, par exemple : « Chaque neurone représente un 
élément prenant une décision quand il sort de l'état de repos et 
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commence à émettre des décharges d'influx. Dans ce contexte, 
seuls sont intéressants les neurones qui intègrent un signal d'entrée 
complexe ou qui régulent un signal de sortie important. La faculté 
qu'a un neurone solitaire d'intégrer un grand nombre d'’influx 
afférents et de donner une réponse sous la forme d'un influx unique 
(participation des neurones géants analogues aux cellules de 
Mauthner à la réaction de l’évitement, par exemple) indique qu'il 
est possible de les regarder comme des « unités qui décident » (Bul- 
lock, 1961). 

Un nombre de physiologistes toujours plus grand ont conscience 
qu'il est nécessaire d'introduire dans la structure de l'activité 
d’ensemble le fait de « prendre la décision ». Ainsi, Bishop écrit 
à propos du problème de l’auto-adaptation : « Ce qui nous inté- 
resse ici, ce sont principalement les niveaux supérieurs auxquels 
se réalise la décision ». Il insiste autre part : « Tout cerveau, aus- 
si primitif et élémentaire qu'il soit, prend une décision en faisant 
son choix entre deux propositions d’une alternative et réunit les 
mouvements isolés de l'organisme entier » (Bishop, 1960). 

On peut conclure des formulations précédentes comme de nom- 
breuses autres déclarations que nous ne citons pas ici mais qui 
sont réunies dans le terme unanimement admis de « décision » 
que celle-ci représente un point critique où on se libère des degrés 
de liberté superflus et où s'organise le complexe d’excitations ef- 
férentes capable de donner une action parfaitement déterminée. 

Nous reconnaissons en principe que si une information abon- 
dante et diverse parvient dans un appareil quelconque par des com- 
munications nombreuses et discrètes et s'il en sort par un canal 
parfaitement déterminé une information nouvelle en code adéquat, 
nous pouvons toujours dire que cet appareil « prend une décision ». 
C'est ainsi, pratiquement, que se déroulent les événements tant 
dans le neurone solitaire que dans le cerveau entier lorsque se for- 
me l'acte comportemental. Mais dans tous les cas, la « décision » 
est précédée d'une synthèse afférente car, nous le verrons plus loin, 
celle-ci détermine pour beaucoup le développement des autres 
stades de formation du comportement. 

Le schéma rigide de l’arc réflexe ne prenait pas en considéra- 
tion ce point critique dans la formation de la réaction, bien que 
de nombreux ouvrages notent que le caractère du réflexe spinal 
dépend dans une grande mesure des combinaisons d'excitations 
afférentes parvenant aux motoneurones du champ final et de la 
répartition des autres excitations convergeant vers lui. 

Quoi qu'il en soit, la synthèse afférente qui utilise à l’échelle 
du cerveau entier tous les fragments énumérés plus haut se termine 
inévitablement par une « décision », c'est-à-dire par l'excitation 
sélective d’un complexe de neurones qui forme à la périphérie un 
seul acte comportemental adéquat aux résultats de la synthèse af- 
férente donnée. 

Comme nous l'avons déjà mentionné, nous pouvons en principe 
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effectuer à chaque moment donné une quantité infinie d'actes. 
Par conséquent, le fait même de « prendre une décision » libère 
d'emblée l’animal et l’homme de nombreux degrés de liberté su- 
perflus. 

Non seulement les actes comportementaux mais aussi l'exemple 
des fonctions purement végétatives montrent l'universalité de la 
« décision » pour les fonctions de l’organisme. 

Le volume d'air absorbé par les poumons à un moment donné, 
par exemple, reflète exactement le besoin qu'a l'organisme de 
consommer de l'oxygène et de rejeter du gaz carbonique. Toute 
variation de ce besoin se réalise immédiatement par la diminution 
ou l'augmentation de la ventilation pulmonaire. 

Mais d’où vient cet ajustement si précis de l’absorption d'air 
au besoin de l'organisme ? 

Il est tout à fait évident que les motoneurones finals du centre 
respiratoire reçoivent un « ordre » reflétant. exactement ce besoin. 
Cependant, celui-ci est complexe : il renferme plusieurs compo- 
sants qui doivent être intégrés, après quoi le motoneurone final 
du centre respiratoire est saisi d’une « décision » déterminée : 
inspirer z Cm° d'air. 

La nécessité d’une telle « décision » et de l'absorption d’une 
quantité d’air déterminée pour une certaine fréquence et profon- 
deur des actes respiratoires est tout à fait évidente quand on se sert 
de l'appareil respiratoire dans un autre but, non respiratoire, tel 
que le chant ou la parole. 

Comme les oxydations tissulaires ne peuvent s'arrêter ni pen- 
dant le chant, ni pendant la parole, les neurones respiratoires fi- 
nals servent deux maîtres à la fois. D'une part, ils satisfont les 
besoins de l'organisme en apport d'oxygène ; d’autre part, ils 
réalisent des ampliations de la cage thoracique assez exactement 
programmées en volume et en rythme pour la prononciation d’un 
son. Il se produit ici une très fine synthèse afférente de toutes les 
conditions décrites et c'est seulement après que la « décision est 
prise » de donner à la cage thoracique le volume nécessaire à un 
moment précis. 

En rejetant la « décision » en tant que point critique dans le 
déroulement de l'acte respiratoire, nous aurons beaucoup de mal 
à répondre à la question suivante : pourquoi des conditions affé- 
rentes d’une grande diversité sous la forme de besoins variés de l’or- 
ganisme à un moment donné (CO,, O,, parole, poumon malade, 
etc.) sont-elles satisfaites finalement par l'absorption d'un volume 
d'air donné et non d'un autre ? 

Le sens physiologique de la « décision » dans la formation du 
comportement consiste donc en trois effets de la plus grande impor- 
tance : 

1. La « décision » est le résultat de la synthèse afférente effec- 
tuée par l’organisme sur la base de la motivation dirigeante. 

2. La « décision » libère l'organisme de degrés de liberté super- 
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flus et favorise ainsi la formation d'un ensemble intégral d'exci- 
tations efférentes nécessaires ayant un sens adaptatif pour l'orga- 
nisme au moment et dans la situation donnés. 

8. La « décision » est un moment transitoire après lequel tou- 
tes les combinaisons d'’'excitations acquièrent un caractère exécutif, 
efférent. 


Les résultats de l'action en tant que catégorie 
physiologique autonome 


Comme nous l’avons vu plus haut, immédiatement après la 
« décision » il se forme un ensemble intégral d’excitations efféren- 
tes qui doit d'abord assurer l’action périphérique, puis l'obtention 
des résultats. Entre toutes ces étapes de formation de l’acte il exis- 
te une liaison informationnelle exacte, c'est-à-dire équivalente. 

Ceci signifie que l'intégrale centrale des excitations efférentes 
(« programme d'action ») correspond rigoureusement aux flux d'ex- 
citations efférentes partant, en direction centrifuge, pour de nom- 
breux organes périphériques. Ces organes peuvent être très éloi- 
gnés les uns des autres, ce qui dépend directement de la biomécani- 
que de l’action. 

Les résultats de l'action en sont eux aussi une conséquence iné- 
vitable et naturelle. Autrement dit, si l'on les considère comme la 
conséquence de flux d'excitations centrifuges et organisés, ces 
relations déterministes peuvent être étendues à l’information sur 
les résultats obtenus. 

T1 paraît étrange que pendant de nombreuses années les résul- 
tats de l'action n'aient jamais fait l’objet d'une analyse physiolo- 
gique spéciale, comme maillon décisif reliant l’action réflexe et 
la formation des étapes suivantes de l’acte comportemental. Chose 
surprenante, en effet, si nous nous représentons un instant la nature 
réelle du comportement. 

En somme, le réflexe, l’« acte réflexe » et l’« action réflexe » 
ne sont intéressants que pour le chercheur, physiologiste ou psycho- 
logue. Ce qui intéresse l'homme ou l'animal, ce sont toujours les 
résultats de l'action. C'est la seule cause des chaînes souvent très 
longues d'actes comportementaux, et seuls les résultats obtenus 
-sont le stimulus engageant à accomplir des actes toujours nouveaux 
jusqu'à ce que le résultat soit en accord avec ce qu’on désire. 

Cela semble si évident, et pourtant c'est ce point qui consti- 
tuait le plus grave défaut de la théorie réflexe. C'est lui qui a dé- 
terminé le dualisme de Descartes, son créateur, et rejeté pour long- 
temps du champ visuel du physiologiste la solution matérialiste 
du problème de la finalité dans le comportement de l’homme et 
des animaux. 

En effet, l'emploi, durant de longues années, de l’« arc réflexe » 
en tant que modèle central pour expliquer la conduite excluait 
toute possibilité d'utiliser les résultats comme facteur moteur dans 
la formation du comportement si varié. 
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Les résultats ne trouvaient tout simplement pas place dans 
le schéma réflexe, c'est pourquoi leur caractère physiologique ou, 
plus exactement, leur rôle décisif dans la formation des systèmes 
fonctionnels de l’organisme n'a pas intéressé le physiologiste. 
Et ce n'est. sans doute pas par hasard. 

Dans sa monographie « Causality » Bunge discute ce problème 
d'une façon qui nous paraît très intéressante. [Il écrit : « La con- 
fusion de la cause et de la raison et la confusion de l'action et des 
résultats sont répandues dans le langage de tous les jours » (Bunge, 
1964). Si cette confusion de l’action et des résultats est un fait réel 
en philosophie, elle prend encore plus d'importance en physiologie. 
En fait, non seulement la physiologie n'a pas fait des résultats de 
l'action l’objet d'une analyse scientifique objective, mais elle a 
assis toute la terminologie élaborée en près de trois siècles sur la 
conception du déroulement en arc des réactions adaptatives (« arc 
réflexe »). 

Il suffit de rappeler les notions qui nous sont coutumières de 
« réflexe de grattage», «réflexe de rejet », « réflexe d'’éternue- 
ment », «réflexe tussigène », etc. Que reflètent ces termes si ce 
n'est qu'un grattement, un éternuement, le rejet d'un papier acide, 
etc., ont eu lieu ? 

Autrement dit, tous les termes énoncés se bornent à exprimer 
le caractère de l’action. Et c'est compréhensible. La théorie réflexe, 
par sa nature même, ne pouvait pas franchir ce Rubicon, c'est pour- 
quoi les résultats de l’action n'ont pas été insérés dans la sphère 
de la recherche physiologique. 

Comme il ressort de l'exposé précédent, selon notre conception 
de l'architecture générale de l’acte comportemental, les résultats 
de cet acte sont vartie intégrante de tout l'édifice, c’est pourquoi 
ils ont fait l’objet, à notre laboratoire, d'une analyse détaillée. 

En qualité d'exemple nous avons avancé, au premier chef, la 
nécessité d'introduire les paramètres des résultats. Nous pensions 
en effet que ceux-ci ne deviennent un fait réel admettant une ana- 
lyse scientifique que si, dans chaque cas particulier, on peut énu- 
mérer, d’une façon exhaustive, tous leurs paramètres qui détermi- 
nent ensemble l'information afférente sur les résultats obtenus. 

Cela est particulièrement nécessaire parce que ce sont ces para- 
mètres qui possèdent la faculté d'informer le cerveau sur l'utilité 
de l’action accomplie et constituent ensemble l'afférentation en 
relour, c'est-à-dire un modèle afférent des résultats. 

De ce point de vue, il ne peut être question d’une localisation 
unique du mécansime de l’accepteur de l’action ou de son identité 
avec le stéréotype dynamique. Un reflet les paramètres afférents 
du résultat espéré dans les conditions données, l’accepteur de l'ac- 
tion renferme toujours divers composants afférents de modalité 
sensorielle différente. Dans un cas, ce seront des paramètres opti- 
ques .et tactiles, dans un autre, des paramètres auditifs, tactiles, 
gustatifs, etc. 
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Cette diversité des accepteurs de l'action quant aux modalités 
d’afférentation peut fort bien s'exprimer par la formule suivante : 
il y a autant d'accepteurs de l’action de composition différente que 
de résultats différents de l'action. Or, comme ces derniers remplis- 
sent chaque intervalle de temps de la vie quotidienne, on se repré- 
sente aisément combien il serait difficile d'admettre une localisa- 
tion unique de l’accepteur de l’action. Celui-ci est constitué de dif- 
férentes représentations sensorielles corticales et seule l’intégra- 
tion systémique de ces constituants a, nous l'avons vu plus haut, 
une localisation prédominante dans les régions frontales du cer- 
veau. Les observations de Louria sur des malades chez lesquels, 
sous telle ou telle forme, les zones frontales étaient atteintes nous 
en persuadent en toute évidence (A. Louria, 1962). 

En ce qui concerne l'identité de l’accepteur de l'action et du 
stéréotype dynamique, remarquons que ces mécanismes exercent 
une action physiologique de sens contraire et que c’est seulement 
par un mégarde qu'on peut les identifier. 

En effet, l'accepteur de l’action est une formation temporaire, 
constituée subitement pour la situation donnée. Il reflète toujours 
une réalité variable donnée représentée par la synthèse afférente. 

Au contraire, par sa nature même et par la technique de son 
élaboration, le stéréotype dynamique est une formation conserva- 
trice du système nerveux qui, une fois constituée, se manifeste même 
en dépit (!) de la réalité. Il suffit de rappeler une des expériences 
de Séménenko dans lesquelles la desynchronisation de l'activité 
électrique dans la zone optique apparaissait non seulement en l’ab- 
sence de l'excitation lumineuse qui devait survenir dans le stéréo- 
type dynamique, mais aussi si on substituait à la lumière un eaci- 
tant sonore. ‘ 

L’appréciation comparée de ces deux mécanismes est parfaite- 
ment suffisante pour qu’on voie leur profonde différence physiolo- 
gique. Compte tenu de la circonstance que tous les processus de la 
stéréotypie dynamique reposent sur le principe de l'excitation anti- 
cipante, ce qui est obligatoire aussi pour l’accepteur de l’action, 
on peut conclure que le stéréotype dynamique est un cas particulier 
d’une fonction universelle du cerveau : la prédiction du futur. 
Ici, la synthèse afférente est devenue un processus intrinsèque con- 
servateur et constant du cerveau, qui est mis en branle par un cer- 
tain signal très limité du monde extérieur (« rétrécissement de 
l'afférentation »). 

En parlant des appareils physiologiques qui forment le modèle 
de résultats probables, mais non encore réalisés, nous avons rap- 
pelé maintes fois que le facteur décisif déterminant la formation 
ultérieure du comportement sont les paramètres des résultats obtenus. 
Pourtant, le fait même d'accorder une attention soutenue aux 
résultats de l’action pose inévitablement la question de l’informa- 
tion du S.N.C. sur ces paramètres. Comment a-t-elle lieu ? 

En formulant le principe du système fonctionnel en tant qu'’uni- 
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té de l’activité intégrative de l'organisme nous avons d'abord porté 
notre attention sur cette information concernant les résultats de 
l’action (P. Anokhine, 1935). Cependant, partant de considérations 
purement physiologiques, nous l'avons qualifiée d'afférentation 
sanction ou en retour. 

Ainsi, le circuit fermé de la cybernétique avec sa rétroaction a 
été formulé de façon exhaustive en physiologie et élaboré en détail 
bien avant la parution des premiers travaux de Wiener. Dès cette 
époque l'afférentation en retour venant des paramètres des résul- 
tats avait occupé une place à part parmi les mécanismes du système 
fonctionnel. Elle permettait. d'élargir sur une base physiologique 
réelle la structure de l'« arc réflexe » et de construire une architec- 
ture physiologique telle que tous ses mécanismes cruciaux soient 
réunis en un système de cause à effet, 

Dans un tel système fonctionnel, l'afférentation en retour, 
c'est-à-dire l’afférentation provenant des paramètres des résultats 
obtenus, dirigée vers l'appareil de l’accepteur de l’action parachève 
le modèle logique d’un acte comportemental pris à part. 

En conclusion, je veux préciser notre représentation des résul- 
tats de l'action. Elle est basée sur la nécessité de dégager les para- 
mètres afférents des résultats parce que tous les événements ulté- 
rieurs se déroulent, dans le S.N.C., en fonction de la composition 
de ces paramètres et de la coïncidence avec les paramètres, égale- 
went afférents, qui avaient été préparés dans l'accepteur de l'action. 

Si l'action se termine par l'extension du bras et le serrement 
du poing, les résultats en sont que la personne en question a pris 
un objet dans sa main. C'est là que se forme immédiatement un 
complexe de paramètres afférents qui représente le vrai modèle 
afférent des résultats (tous les objets, les propriétés tactiles, la tem- 
pérature. la forme, etc.). Tous ces paramètres forment la compo- 
sition de l'afférentation en retour qui sera étudiée dans le para- 
graphe suivant. 


Afférentation en retour 


Avant d'apprécier le rôle de l'afférentation en retour en tant 
qu'information intégrale sur les résultats obtenus il est nécessaire 
d'éclairer plus complètement la question des afférentations d’une 
manière générale. 

Nous devons nous souvenir que le monde extérieur agit conti- 
nuellement sur l'organisme par ses nombreuses formes d'énergie, 
par ses facteurs divers et leurs combinaisons en quantité illimitée. 
Ces actions sur le système nerveux des animaux s'élargissent for- 
tement quand l'organisme agit lui-même sur le monde extérieur. 
La société humaine s'est enrichie de tout un univers d’influences 
aouvelles que sont l’action plus large de l’homme sur le monde ex- 
térieur et les transformations plus nombreuses subies par celui-ci. 

Tout ceci met le physiologiste devant la tâche de classer les 
multiples influences afférentes exercées sur l’organisme, de mettre 
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de l'ordre dans leur étude sur la base des lois objectives de la scien- 
ce et, en même temps, de montrer leur place dans l’activité de l’hom- 
me et des animaux. 

Cependant, la classification des afférentations agissant sur 
l'organisme nous pose inévitablement une autre question : celle 
de ses critères. 

Les actions afférentes peuvent être classées, par exemple, d’a- 
près leur modalité sensorielle, ce qui a été fait en physiologie avant 
tout. Selon cette classification, nous distinguons la nature de l’éner- 
gie agissante et celle des surfaces réceptrices correspondantes. Ain- 
si, il existe des afférentations optiques, auditives, tactiles, gusta- 
tives, etc. 

On peut classer les actions afférentes en prenant, par exemple, 
pour critère leur position par rapport au monde extérieur. Nous 
aurons alors des afférentations « extéroceptives » et « intérocepti- 
ves ». Si l’on prend pour critère l'éloignement de l’excitant, nous 
obtenons des afférentations « à distance » ou « de contact ». Ainsi, 
on peut classer les influences afférentes d’après les critères les plus 
divers. 

Il n’est pas étonnant qu'avec l'apparition d'idées sur les for- 
mes intégratives de l'activité de l’organisme tout entier soit ap- 
parue la nécessité d'apprécier les actions afférentes d'aprèr teur 
importance et leur place dans cette activité d'ensemble, c'’est-à- 
dire d’après leur rôle dans l'activité cyclique du système fonction- 
nel. 

Il est évident qu'on prive ainsi de leur importance d'autres 
critères particuliers, tel que celui de la modalité de l'influx affé- 
rent ou de ses particularités anatomiques. En effet, ce qui importe 
pour l'activité intégrative, c'est l'impulsion à son apparition, 
c’est-à-dire son déclenchement. On conçoit que cela peut être un 
stimulus de n'importe quelle modalité, fût-ce optique, auditif ou 
tout autre. 

Une telle classification doit mettre de l'ordre dans nos estima- 
tions des diverses actions exercées sur l'organisme et donner la 
possibilité d'apprécier la place de chaque afférentation dans les 
systèmes cycliques assurant la continuité du fonctionnement. Nous 
pouvons actuellement dégager les formes suivantes d'actions affé- 
rentes systématisées non pas d’après la qualité de l'énergie agis- 
sante, mais d’après leur place et leur importance dans la formation 
d'actes comportementaux intégrés de l'organisme : 

4. Afférentation situationnelle. 

2. Afférentation déclenchante. 

3. Afférentation en retour : 

a) orientant le mouvement ; 

b) résultante qui peut être subdivisée en afférentation par 
étapes et afférentation sanction. 

Nous nous arrêterons plus bas à l'appréciation physiologique 
de chacune de ces formes. 
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Afférentation situationnelle. On entend par là l’ensemble 
de tous les facteurs extérieurs et de leurs actions qui sont, pour 
l'homme et l'animal, relativement constantes et durables dans 
les conditions données en constituant un ensemble compliqué de 
composition hétérogène. 

Quand nous sommes assis dans une salle de concert par exemple, 
nos organes des sens sont sollicités par la vue du public, de l’estra- 
de et les excitations sonores. Le trait caractéristique de l'afférenta- 
tion situationnelle est qu'étant relativement constante et durable, 
elle forme dans le S.N.C. une interaction afférente complexe prépa- 
rant la forme spécifique de la réaction qui ne peut être adaptative 
d’après son sens que dans la situation donnée. 

Cette correspondance entre le complexe de l’afférentation situa- 
tionnelle et la forme de la réaction qui est la seule possible dans la 
situation donnée, détermine l'aspect caractéristique de l’afférenta- 
tion situationnelle. C’est sa liaison organique avec une autre forme 
d'afférentation, l'afférentation déclenchante, qui constitue une des 
particularités des nombreuses influences afférentes exercées sur 
l'organisme et organisant son comportement adéquat. 

Admettons qu'une personne se trouvant chez elle ait suif. La 
plupart du temps, elle peut étancher cette soif par les moyens à sa 
disposition. Si cette même personne ressent la soif au cours de l'exé- 
cution d’une pièce musicale, le stimulus initial présente la même 
nature physiologique, sans provoquer, dans la situation donnée, une 
même action immédiate. Par conséquent, la singularité des actions 
afférentes perçues dans la salle de concert crée, dans le S.N.C., 
un complexe d'excitations tel qu’il exclut complètement la possibi- 
lité d’étancher la soif au moment donné. 

Prenons un autre exemple emprunté. à la pratique clinique. Une 
personne se présente au médecin qui lui pose la question habituelle : 
« De quoi vous plaignez-vous ? » 

Cette question prise sans tenir compte de l’afférentation situa- 
tionnelle du moment peut provoquer diverses réponses. On peut ré- 
pondre, par exemple : « Je me plains de n'avoir pas assez de temps », 
« Je me plains d'avoir des voisins acariâtres », etc. Cependant la 
cause de la visite (maladie), l'aspect de la policlinique, la vue du 
médecin et, en général, l’atmosphère d’un établissement médical 
(c'est-à-dire l'afférentation situationnelle) créent d’avance une 
intégration nerveuse telle que la question posée ne puisse avoir 
deux sens. Aussi d'ordinaire le malade répond à cette question en 
exposant son mal au médecin. Dans le cas de troubles mentaux, 
les réponses inadéquates mentionnées plus haut sont possibles. 

Le rapport entre l’afférentation situationnelle et l’afférentation 
déclenchante qui lui fait suite ressort le plus nettement quand on 
expérimente sur les réflexes conditionnés. Admettons que lors plusieurs 
années on ait effectué sur des chiens, dans une même chambre, des 
expériences portant sur les réflexes conditionnés alimentaires. 
Chaque détail de la chambre donnée sera alors en rapport avec 
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l’activité alimentaire de l'animal. Par conséquent, toute 1 ambian- 
ce: travail, murs, éclairage, porte, acquiert une valeur alimentaire 
sur la base du principe des réflexes conditionnés. Toutefois, malgré 
l’action « alimentaire » de l’ambiance l’animal ne sécrète d’habi- 
tude pas de la salive dans les intervalles entre les excitants condi- 
tionnels. D'’habitude la salive apparaît seulement au moment où 
agit l'excitant conditionnel, c’est-à-dire le stimulus déclencheur. 

Plaçons maintenant l'animal dans une tout autre situation, par 
exemple dans un amphithéâtre plein d'auditéurs et faisons agir le 
même excitant conditionnel, la sonnerie par exemple, qui avait 
été renforcé par un appât pendant de nombreuses années et avait 
toujours provoqué la sécrétion conditionnée : dans de telles condi- 
tions. nous pouvons ne pas obtenir de sécrétion conditionnée. On 
sait que Pavlov découvrit ce fait important quand, désirant démon- 
trer les réflexes conditionnés à l’amphithéâtre de la Société des 
médecins russes, il se heurta à un résultat négatif. 

Il est parfaitement évident que nous avons là une interacticn 
de l’afférentation situationnelle et de l’afférentation déclenchante. 
C'est seulement lors de leur synthèse qu'a lieu un réflexe conditionné 
adéquat. La particularité de l’action de l’afférentation situationnel- 
le consiste dans la préparation de l'activité adéquate, mais non dans 
la mise en évidence de cette activité. Cette circonstance oblige à 
classer cette forme d'afférentations dans une catégorie particulière, 
étant donné qu'elle crée l'intégration des processus nerveux prélu- 
dant au déclenchement (P. Anokhine, 1949). 

Afférentation déclenchante. Il en découle que l'on entend 
par afférentation déclenchante l'impulsion, c'est-à-dire le stimulus 
qui, mettant en évidence la structure de l'excitation existant dans 
le S.N.C., mène à la manifestation extérieure d'une activité adapta- 
tive de l’organisme. Fn somme, durant assez longtemps, dans l’ap- 
préciation de la théorie des réflexes le rôle des afférentations situa- 
tionnelles, étant en quelque sorte masqué, n’a pas été l’objet d'une 
analyse spéciale. 

Certaines expériences permettent de distinguer l'importance: de 
l'afférentation déclenchante et de celle situationnelle, et. on voit 
alors avec évidence que ce sont deux formes différentes d’ actions 
sur l’organisme. 

Un exemple classique de cette dissociation est l’expérience. du 
stéréotype dynamique effectuée au laboratoire de Pavlov. On sait 
qu'ici l'excitant conditionnel peut provoquer non pas la réponse 
qui lui est propre, mais celle qui caractérise un autre excitant appli- 
qué maintes fois, de façon standard, à la place donnée du stéréotypé: 
Par exemple, la lumière peut provoquer l'effet d'une sonnerie, et 
la sonnerie l'effet propre à la lumière. Les expériences de ce genré 
laissent voir clairement que la réponse réflexe conditionnée est une 
synthèse de l'afférentation situationnelle et de l’afférentation déclen- 
chante et quel a part de l’une et de l’autre peut varier dynamiqué- 
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ment suivant les conditions de vie dans lesquelles se trouve l’orga- 
nisme. 

On montre expérimentalement que cette synthèse organique 
constante de deux formes d’afférentations se réalise avec la partici- 
pation des régions frontales de l’écorce cérébrale. Si on extirpe, par 
exemple, les régions frontales d’un animal après lui avoir fait éla- 
borer des réflexes conditionnés avec réaction motrice bilatérale, on 
observe un phénomène très intéressant. Cet animal se déplace sans 
arrêt de l’écuelle droite à l’écuelle gauche en effectuant des mouve- 
ments pendulaires dans le travail. Ainsi, au lieu d'un comporte- 
ment calme dans les intervalles entre l’action des excitants condi- 
tionnels, l'animal fait preuve d'une réaction continuelle comme si 
la situation agissait sur lui à la manière d’un excitant déclencheur 
(A. Choumilina, 1949). 

Ces exemples montrent combien est importante, pour le résultat 
de l’afférentation déclenchante, la situation dans laquelle se trouve 
l’homme ou l'animal. Nous verrons plus loin que cette importance 
augmente encore plus avec l’apparition d'une nouvelle forme d'’affé- 
rentation, l'afférentation en retour. 


Afférentation en retour. Cette forme d'action afférente sur 
l'organisme présente pour le moment un intérêt particulier, étant 
donné qu'elle modifie nos notions sur les mécanismes de comporte- 
ment organisé de l’animal. Analogue des « rétroactions » de la cy- 
bernétique, ce mode d'afférentation attire, en physiologie et en mé- 
decine, une attention soutenue. Bell et Setchénov avaient indiqué, 
il y a longtemps, le rôle des influx musculaires afférents. 

Cependant, ces premières indications, principalement rattachées 
à l’afférentation musculaire, n’ont pas créé un système de représen- 
tations du rôle des afférentations en retour en fonction des résultats 
de l’action. C'est ce qui doit expliquer le fait que, comme autrefois, 
c'est l'« arc réflexe » qui continuait à prédominer en physiologie, 
notion qui, par son essence physiologique, ne suffit pas pour expli- 
quer les actes comportementaux sur la base de l'information relative 
aux résultats de l’action. 

Le rôle physiologique des afférentations en retour dans l’orga- 
nisation de l’activité complexe de l'animal n’a été nettement cons- 
taté et formulé qu'en 1935 grâce à l'analyse des mécanismes physio- 
logiques de compensation des fonctions perturbées, c'est-à-dire des 
exemples qui donnent du relief à ce rôle (P. Anokhine, 1935). Cette 
question n'a d'abord été étudiée que sous l'aspect physiologie. 
Durant de longues années, elle n'avait pas de points de contact avec 
l'étude des systèmes mécaniques, avec la théorie de la régulation 
automatique, et c’est seulement ces derniers temps, en raison de 
l'essor pris par la théorie des rétroactions en cybernétique, que la 
théorie des afférentations en retour a été confrontée avec ce domaine 
de la connaissance. C'est ce qui explique certaines représentations 
et notions insuffisamment nettes. Il s’agit avant tout de la concep- 
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tion incorrecte du rôle des afférentations proprioceptives, © est-à- 
dire musculaires, dans la réalisation d’un acte quelconque. La su- 
restimation de l’afférentation proprioceptive est souvent le fait des 
savants étrangers (Cossa, Wiener). On rencontre parfois'ce point 
de vue erroné dans la littérature soviétique. 

En quoi consiste le sens de l’afférentation en retour ? Dans tout 
processus physiologique ou dans un acte comportemental de l’ani- 
mal orienté vers un résultat adaptatif, c’est-à-dire utile pour l'orga- 
nisme, l'afférentation en retour informe sur les résultats de l’action 
accomplie et permet à l'organisme d'apprécier dans l'ensemble sa 
réussite. 

Une personne peut, à la suite d'interactions objectives de l'or- 
ganisme avec le milieu extérieur, avoir par exemple, l'intention 
de boire un verre de thé. Elle tend la main vers le verre et le prend. 
L'excitation tactile produite sur la paume de la main par la sur- 
face du verre, l'excitation thermique, pondérale et, enfin, optique 
du contact de la main avec le verre font connaître ensemble que le 
résultat de l’action correspond à l'intention initiale. Toutefois, lors 
de l’accomplissement de cette action, l'avancement de la main vers 
le verre est continuellement réglé par une signalisation propriocep- 
tive attestant que les muscles contractés sont correctement et adé- 
quatement répartis, renseignant sur le degré de tension de la main, 
sur la hauteur de sa position par rapport à l’objectif, etc. , 

Nul doute que cette dernière forme d’afférentation soit très im- 
portante pour accomplir le mouvement de la main, mais elle ne peut 
donner au S.N.C. aucune information sur les résultats de l'action 
donnée, étant donné qu'aucune position de la main et, par consé- 
quent, aucune afférentation proprioceptive ne peuvent informer si 
le verre ou la tasse ont été pris en main. Malheureusement, on ne 
fait pas grand compte de cette circonstance quand on apprécie les 
afférentations en retour dans l'organisme, et on constate donc sou- 
vent que les tentatives de confronter les « rétroactions » dans l'or- 
ganisme avec celles des machines commencent et se terminent par 
la signalisation proprioceptive. 

Ainsi, les afférentations en retour survenant au cours d’un mou- 
vement quelconque doivent être divisées en deux catégories distinc- 
tes : a) celle qui orientent le mouvement ; b) l'afférentation résul- 
tante. Alors que la première est principalement représentée par des 
impulsions proprioceptives provenant des muscles effectuant le 
mouvement, la seconde est toujours complexe et englobe tous les 
signes afférents du résultat même du mouvement entrepris. C’est 
justement ce sens que nous attribuons à la notion d'’afférentation en 
retour ; il influe toujours sur la formation des étapes suivantes du 
comportement. 

En effet, les actes moteurs suivants de l’organisme dépendront 
du degré de correspondance au stimulus de l’afférentation en retour 
sur les résultats de l’action. 

Dans la vie d'un organisme, particulièrement dans la vie de 
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l'homme. il n'existe pas d’actions qui ne découleraient pas des ac- 
tions précédentes et n'en provoqueraient pas elles-mêmes. On con- 
çoit donc que la notion d'afférentation en retour doit être précisée 
selon qu'il s’agit d'une information sur les résultats d’une action 
intermédiaire ou d’une autre sur la réalisation de l’intention initia- 
le, achevant logiquement une grande période du comportement. 

Une personne se trouvant chez elle se propose, par exemple, de 
faire une emplette, et cette intention entraîne toute une suite d'’ac- 
tions : la personne s'habille, vérifie si elle a assez d'argent, descend 
l'escalier, traverse la rue, ouvre la porte du magasin, choisit le pro- 
duit nécessaire, etc. Ainsi, l'intention d'acheter quelque chose in- 
clut toute une séquence d'actes intermédiaires dont la succession 
exacte se forme dynamiquement dans l’accepteur de l’action. Ces 
étapes ne pourraient être réalisées si, à chacune d'elles, la personne 
ne recevait pas d’afférentation en retour sur sa réussite. 

En endossant son manteau, par exemple, elle reçoit une somme 
déterminée d'’excitations afférentes dues à la fin de cette action et 
c'est seulement après qu'elle ouvre la porte, etc. 

Nous devons subdiviser la catégorie des afférentations en retour 
résultantes en a) afférentation par étapes qui correspond à la réa- 
lisation du nouveau but de l’acte comportemental et b) afférenta- 
tion sanction qui consolide l'intégration la plus valable des excita- 
tions afférentes et achève l'unité comportementale fonctionnelle 
logique (par exemple « je veux boire » — « j’ai étanché ma soif »). 

Il est clair que le critère de cette classification est l'intention, 
résultat de la synthèse afférente, que la personne veut réaliser au 
moment donné. Aussi suivant l’ampleur des tâches et le caractère 
de chaque action passons-nous par un nombre déterminé d'étapes 
et dans certains cas l’afférentation par étapes peut être une afféren- 
tation sanction ou finale. 

En effet, l'achat au magasin n'est pas la fin de toute l'activité 
de l’homme, car il peut être seulement une étape dans une chaîne 
d’actions plus longue, d’un voyage dans une autre ville par exemple. 
Il faudrait noter ici que l’afférentation en retour est par essence une 
afférentation sur les résultats de l'action, qu'elle correspond, par 
conséquent, de très près à l’information qui provient sans cesse de 
l’objet régulé par les voies de réaction dans les machines complexes 
à régulation automatique. 

Dans son livre « Cybernétique et société» Wiener n’approfondit 
pas la nature physiologique des afférentations en retour, c'est pour- 
quoi toutes les analogies entre les phénomènes se déroulant dans un 
organisme et dans une machine semblent très schématiques. 


Prévision et contrôle des résultats de l'action 


La formation de l'objectif représente un point critique dans le 
développement de l'acte comportemental. Après cette étape com- 
mence à se former le complexe des excitations efférentes qui, se ré- 
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partissant entre les appareils de travail, conditionnent un résultat 
correspondant exactement au but qu’on se propose. Du point de 
vue de la nature de cet élément transitoire il importe de souligner 
qu'il se produit ici une transformation encore obscure des résultats 
de la synthèse afférente en répartition fort adéquate des excitations 
efférentes entre les organes de travail. 

A la phase actuelle du déroulement de l'acte comportemental 
nous examinerons d'autres mécanismes, importants au plus haut 
point, qui se forment aussi immédiatement après la « décision ». 
Nous savons déjà qu'aussitôt que s'établissent le but et le program- 
me d'action, immédiatement et en même temps que les excitations 
sortent sur les organes effecteurs, il se forme un complexe d'excita- 
tions assez singulier dont le sens physiologique est d'aider à appré- 
cier les informations qui viendront renseigner le S.N.C. sur les 
futurs résultats de l'action. C’est un véritable appareil d'apprécia- 
tion et de comparaison des résultats avec le but poursuivi. Nous 
avons depuis longtemps obtenu des données sur son existence au 
cours de nos expériences sur les réflexes conditionnés. La première 
expérience qui nous a conduits à réfléchir à ce sujet a consisté dans 
le remplacement d'un renforcement inconditionnel. 

Voici cette expérience. Au cours de plusieurs années on avait 
élaboré chez un chien des réflexes conditionnés avec renforcement 
constant sous forme de 20 g de biscottes. Selon les idées usuelles sur 
la réaction alimentaire conditionnée l'animal ne devait pas faire 
de différence essentielle entre le renforcement par pain et celui par 
viande, étant donné que l’un et l'autre sont des excitants incondi- 
tionnels, bien que du point de vue biologique le second ait, sans 
aucun doute, plus d'importance que le premier. 

Toutefois, l'expérience a montré que le remplacement du pain 
par la viande a entraîné une réaction exploratoire accusée et le refus 
temporaire de l'appât. Une question se posait naturellement : par 
quels mécanismes est apparue une telle réaction ? Le stimulus con- 
ditionnel était habituel. La réaction générale de l'animal sous for- 
me d’une réaction sécrétoire et d'un mouvement vers l'écuelle res- 
tait la même. Qu'est-ce qui manquait donc à l'animal pour réagir 
comme d'habitude ? Quels facteurs avaient provoqué une aussi forte 
réaction exploratoire de sa part ? 

L'analyse de cette question nous a convaincus que l'emploi 
d’un excitant conditionnel favorise la formation non seulement d'un 
complexe d'excitations efférentes déterminant toute la réaction 
alimentaire conditionnée, mais aussi d’un complexe d'excitations 
afférentes correspondant, par leurs paramètres, aus. signes et aux 
qualités du résultat à venir, c'est-à-dire à la vue, à l'odeur, à la 
saveur des biscottes, etc. Une hypothèse fut avancée : pour que la 
réaction alimentaire de l'animal se termine comme prévu et d’une 
façon standard, il faut que l'excitation produite par l'aspect des 
biscottes parvienne au S.N.C. et y établisse un certain contact avec 
le complexe afférent de comparaison qui s'est formé dès qu’a com- 
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mencé d'agir l’excitant conditionnel et avant la réaction condition- 
née même. 

Certes, les caractères extérieurs de la viande excitent également 
les récepteurs du chien. Toutefois, le complexe des excitations cen- 
trales formées sous l'influence de cet aliment s'est montré inadé- 
quat aux excitations destinées à apprécier les excitations les plus 
probables, c'est-à-dire celles provoquées par les biscottes. 1] s’est 
donc produit une « discordance » du complexe d'excitations affé- 
rentes préparé et du complexe réel arrivant dans le S.N.C. A l'épo- 
que où furent effectuées et publiées ces expériences (1933), l’idée 
de la « discordance » n’était pas encore populaire en physiologie, 
c'est pourquoi notre explication de ce phénomène prit un chemin 
différent (P. Anockhine et E. Strej, 1933). 

En effet, il n'y avait aucune possibilité d'expliquer l'effet pro- 
duit par la vue de la viande. La seule cause valable du point de vue 
physiologique était, selon nous, que le complexe des excitations 
afférentes provoquées par la vue de la viande était inadéquat à quel- 
que chose. Maïs à quoi ? 

C'est ainsi que nous sommes parvenus de proche en proche à 
l'hypothèse d'un mécanisme afférent spécial formé avant que s’ac- 
complisse l'action et que se précise le résultat mais renfermant ce- 
pendant tous les signes des résultats futurs. Nous avons appelé cet 
appareil l’accepteur des résultats de l’action, c'est-à-dire un appa- 
reil destiné à percevoir l'information sur les résultats obtenus et à les 
comparer avec ceux des paramètres des résultats qui se sont établis 
au moment de l'excitation conditionnée. Des expériences ultérieu- 
res ont eu pour but de mettre en évidence les mécanismes neurophy- 
siologiques concrets de formation de cet appareil afférent prédisant 
les résultats futurs de l'action. 

Des observations spéciales, compte tenu des modifications élec- 
troencéphalographiques, ont été effectuées sur des hommes. L’expé- 
rience fut répétée de façon que chaque jour le système de trois exci- 
tants — sirène, lumière, sonnerie — agit sur le sujet à de nombreu- 
ses reprises plusieurs heures de suite. De ces trois excitants, seule la 
lumière produisait une désynchronisation de l’activité électrique 
corticale. Ceci nous a servi de référence pour iuger ce qui se produi- 
rait dans la zone optique lors d'une substitution des excitants. La 
deuxième étape de cette recherche a été le remplacement de la lu- 
mière par la sonnerie. Nous avons mis à profit le fait que, sur trois 
excitants, seule la lumière était capable de provoquer la désynchro- 
nisation de l’activité électrique dans les zones occipitales du cortex. 

La substitution d’une sonnerie à la lumière se faisait lors de l’é- 
laboration du stéréotype et lorsque celui-ci était suffisamment con- 
solidé. Un résultat extrêmement intéressant a été obtenu : quand 
on fit agir la sonnerie au lieu de la lumière, il se produisit un phéno- 
mène tout à fait surprenant. Malgré l'absence de lumière, une dé- 
synchronisation se produisait quand même dans la zone optique du 
cortex, comme si on avait fait agir la lumière et non la sonnerie. 
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L'analyse de l’électroencéphalogramme montra qu'elle se produisait 
même un peu avant qu'on fît agir la sonnerie. Il en découle que l’ex- 
citation était arrivée dans la zone optique avant l'excitant externe. 

Ainsi, lors de l’organisation d’une chaîne d'excitations reliées 
par des corrélations de signalisation, l'excitation se propage d'un 
point à un autre du cerveau beaucoup plus rapidement que les exci- 
tants externes réels, apparaissant successivement. L'excitation pré- 
cède l’excitant réel qui n’agira que dans le futur sur le système ner- 
veux central et occupe les régions de l'écorce qu’il excitera. C’est 
ainsi qu'est apparue l’idée du rôle adaptatif des excitations que 
nous avons appelées « anticipantes ». 

La faculté qu’a le substrat nerveux d'organiser une chaîne de 
processus avec excitation anticipante est la base élémentaire très 
ancienne sur laquelle se développent le réflexe conditionné et toute 
prédiction des événements futurs. On a compris que la réaction ex- 
ploratoire de l'animal à la substitution de la viande au pain ne sur- 
venait que parce que l'excitation provoquée par l'excitant condi- 
tionnel signalant le fait de manger du pain forme un complexe affé- 
rent dans les cellules de l'écorce où il ne devrait apparaître que dans 
l’avenir, au moment de l'application de l’excitant inconditionnel. 
Or, les paramètres afférents de la viande ne coïncidaient pas avec 
ces «excitations toutes prêtes ». 

Le principe du développement des excitations anticipantes est 
la conséquence des propriétés constitutionnelles du tissu nerveux 
et a donc lieu partout où se fait sentir la nécessité d’une « réaction 
d'avertissement », pour employer l'expression de Pavlov. Pratique- 
ment, il « prédit » les résultats probables de l’action pour la déci- 
sion donnée et le but donné. En même temps, le complexe des exci- 
tations qui porte, sous forme codée, les propriétés des résultats fu- 
turs assure entièrement la confrontation des résultats obtenus avec 
les données ou l’ensemble des caractères de la situation concrète. 
Le mécanisme de l’accepteur de l’action est universel, et un acte 
comportemental, fñt-il le plus simple, qui pourrait se former sans la 
constitution préalable de cet appareil n'est guère possible. 

Nous avons également étudié ce mécanisme de prédiction des 
résultats futurs dans les conditions de ce qu’on appelle l’autoexci- 
tation. On sait qu'Olds (1960) a mis au point une méthode selon 
laquelle un rat peut s’exciter lui-même par des électrodes implantées 
dans l’hypothalamus. L'expérience a montré que si les électrodes 
se trouvent dans la zone formant un état biologiquement positif 
du type « plaisir », le rat s’excite lui-même continuellement et avec 
acharnement et appuie parfois jusqu'à 14 000 fois sur la pédale au 
cours d'une heure (expériences de Ï. Makarenko). 

Afin de mettre en évidence la présence d'un accepteur de l’action, 
nous avons modifié un peu cette méthode en dotant le circuit du ren- 
forcement électrique d’un interrupteur. Nous pouvons à notre gré, 
et à un moment choisi d'avance, couper le courant et exclure ainsi 
l'effet émotionnel positif de l'excitation. Dès que le courant était 
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coupé et que le rat ne recevait pas de renforcement, il se mettait à 
appuyer sur la pédale avec rage s’efforçant d'obtenir de nouveau, 
par tous les moyens, l'excitation émotionnelle perdue (fig. 95). 

Ici, comme dans les cas décrits plus haut, nous avons la même 
corrélation. Tout mouvement du rat vers la pédale ou tout mouve- 
ment de sa patte vers la pédale renferme la formation d'un accep- 
teur de l'action comprenant une certaine variante de l'état émotion- 
nel futur par excitation du cerveau. C'est pourquoi, n'ayant une 
fois pas reçu ce résultat, Le rat cherche à le retrouver en appuyant 
plus fort et plus souvent sur la pédale. 


— + + 606 + ER D oo 


sl 


Fig. 95. Pression sur la pédale effectuée par le rat dans une expérience d'au- 
toexcitation. La flèche indique le débranchement du courant excitateur. On 
voit l'augmentation et l'allongement des accès d’autoexcitation. 


Une telle expérience montre, avant tout, qu'au début même de 
la formation de chaque acte moteur il s'élabore un accepteur des 
résultats de l’action. Comment expliquer autrement des adaptations 
compensatrices qui se produisent immédiatement si l'information 
sur les résultats ne concorde pas avec les paramètres codés dans la 
décision, le but et l’accepteur de l’action ? Le débranchement subit 
du circuit et, partant, la non-obtention d’un état émotionnel agréa- 
ble chez le rat créent précisément les conditions d’une « discordan- 
ce » des résultats espérés, l'émotion agréable, et de l’absence inat- 
tendue de ces résultats. 

Ainsi, nous avons constaté la faculté qu'a le S.N.C. de prédire 
les résultats d'actions non encore accomplies sur la base du princi- 
pe de l'excitation anticipante. 

Une question toute naturelle se posait, celle de la recherche de 
mécanismes plus concrets et plus fins assurant la prédiction des 
résultats et la comparaison des paramètres prédits avec ceux des 
résultats réels. 

Dans ce but, nous avons choisi le système fonctionnel de la res- 
piration. Ses avantages et sa commodité pour la question posée 
plus haut sont évidents. Il renferme une synthèse afférente notable- 
ment simplifiée en comparaison de l'acte comportemental même le 
plus simple. À notre laboratoire et ailleurs on a bien étudié son archi- 
tecture physiologique. Ï1 est particulièrement important que tous 
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ses composantes et paramètres se prêtent à une évaluation quanti- 
tative précise. 

Des recnerches spéciales sur le centre respiratoire effectuées par 
notre collaborateur Poliantzev ont montré que le centre respiratoire 
a la même organisation fonctionnelle, c'est-à-dire que son fonction- 
nement inclut des éléments de prédiction des résultats. 

Il est tout à fait évident que chaque salve efférente d'influx 
nerveux émanant du centre et de la musculature respiratoires reflè- 
te exactement le besoin de l’organisme et de la fonction respiratoire 
au moment donné. Nous avons vu que l'information sur ce besoin 
s'élabore à partir de tous les indices afférents de la respiration (con- 
centration de CO, et O, dans le sang, afférentation venant des z0- 
nes chémoréceptives des vaisseaux, etc.), ce qui constitue une syn- 
thèse afférente particulière du système fonctionnel de la respira- 
tion. C'est ce qui détermine, nous l'avons vu, la valeur de la salve 
d’excitations efférentes qui a toujours des relations de cause à effet 
avec les besoins de l'organisme en oxygène au moment donné. La 
faculté qu'a cette salve d’influer sur la contraction de la muscula- 
ture respiratoire traduit justement la « décision » d'absorber le 
volume d'air donné. Elle est toujours le reflet fidèle du résultat 
de la synthèse afférente. 

Aussitôt que les contractions des muscles respiratoires ont eu 
pour résultat l'inspiration d'air par le poumon et que, par consé- 
quent, les alvéoles commencent à se dilater, leurs mécanorécepteurs 
émettent immédiatement des signaux afférents reflétant exactement 
la quantité d'air inspiré prédite par la synthèse afférente. On peut 
démontrer qu'en envoyant un influx efférent vers la musculature 
respiratoire, le centre respiratoire forme en même temps l'appareil 
de contrôle de l'information sur les résultats futurs, c'est-à-dire l’ac- 
cepteur des résultats de l'action. Par sa nature physiologique, cet 
appareil est appelé à recevoir les impulsations afférentes provenant 
du poumon dilaté, des récepteurs de ses alvéoles et à comparer l'é- 
quivalent en volume de cetle impulsation avec celui de l'ordre effé- 
rent envoyé à la périphérie. 

Cet exemple est démonstratif par sa caractéristique quantita- 
tive aux différentes étapes de la circulation des influx et facilite, 
pour cette raison, le contrôle direct de la corrélation physiologique. 
Un tel contrôle a été effectué à notre laboratoire par la méthode de 
substitution subite de l'effet utile final, comme c'était dans le cas 
de remplacement du pain par de la viande et lors de l'exclusion sou- 
daine d’une excitation émotionnelle agréable (méthode de la « sur- 
prise » selon la terminologie de notre laboratoire) (V. Poliantzev). 

Voici cette expérience. Sur la voie de propagation des excitations 
efférentes, c'est-à-dire sur le nerf phrénique, on installa un disposi- 
tif électronique. Sa tâche consistait à transformer, par construction 
de l'« enveloppe », les influx efférents du n. phrénique, qui portent 
sous forme codée le besoin de l'organisme en un certain volume d'air, 
en refoulement d’une quantité adéquate d’air au moyen du poumon 
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artificiel. Grâce à ce procédé de transformation de l’« ordre » na- 
turel du centre respiratoire, le poumon artificiel devient autoré- 
gulé en correspondance exacte avec le besoin de l'organisme en oxy- 
gène et en élimination du gaz carbonique au moment donné. Tout 
le processus de l'absorption mécanique d'air y est commandé par 
le centre respiratoire lui-même, comme dans la norme. 

Ce procédé de respiration autorégulatrice permet à l'organisme 
de choisir le régime d'activité respiratoire le plus favorable à ses 
oxydations, ce qui peut présenter, naturellement, un grand intérêt 
pour la médecine pratique. 

Cependant, ce qui nous intéresse actuellement, ce n’est pas cet 
aspect du problème. Pour étudier l'accepteur des résultats de l’ac- 
tion dans le cas du dispositif électronique décrit plus haut, nous 
obtenions la possibilité de provoquer arbitrairement une discordance 
de l’ordre naturel du centre respiratoire par le n. phrénique et de 
l'information sur les résultats (quantité d'air absorbé) sous forme 
d’impulsation équivalente provenant des alvéoles pulmonaires. 

Au moyen d'un dispositif électronique nous réduisions l’« ordre » 
naturel sous forme d'influx efférents du n. phrénique équivalents 
à 500 cm° d'air jusqu'à 300 cm° qui étaient refoulés réellement dans 
le poumon par l'appareil de respiration artificielle (fig. 96). 

Ainsi, le centre respiratoire, qui a envoyé (par suite de la synthè- 
se afférente) des excitations efférentes capables d'organiser l’'absorp- 
tion des 500 cm° d'air nécessaires au moment donné reçoit du pou- 
mon l'information qu’il n’en a pris que 300 cm°. Comment réagira- 
t-il à cette « discordance » subite, à cette disproportion entre la 
« décision » et sa réalisation véritable à la périphérie par le fonction- 
nement du poumon ? 

L'expérience a montré que dès qu'il en est informé, le centre 
respiratoire réagit immédiatement à cette réduction des impulsa- 
tions provenant du poumon par une augmentation notable des impul- 
sations efférentes qui, dès lors, correspondent à l'inspiration non pas 
de 500 cm, mais, disons, de 700 cm° d'air (fig. 96). 

Cette réaction rapide et adéquate du centre respiratoire à l’in- 
formation reçue de la périphérie sur le résultat soudain diminué ne 
peut survenir que si en même temps qu'il envoie des impulsations 
efférentes à la périphérie, au diaphragme, le centre respiratoire si- 
mule le complexe nerveux capable de vérifier la correspondance des 
résultats futurs à la « décision » initiale, c'est-à-dire l'accepteur 
des résultats de l’action. 

Il faut souligner ici un autre détail important. Bien que l’appa- 
reil de contrôle soit formé tout d’abord sur la base des impulsations 
efférentes, sa partie contrôle doit recevoir et comparer des impulsa- 
tions d’une tout autre qualité, des impulsations afférentes. 

Comme diraient les cybernéticiens, l'information sur les résul- 
tats est représentée ici par «un autre code» bien que, d'une façon 
générale, la transcodification se fasse durant tout le cycle respira- 
toire (centre, n. phrénique, muscles, alvéoles, impulsations afféren- 
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tes et, partant, accepteur de l'action) et sans perdre l'équivalent 


informationnel du résultat. 
Le phénomène de l’accepteur de l’action a fait l’objet d’autres 


expériences, sur l’homme par exemple (L. Walter, 1963). Toutes ces 
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Fig. 96. Schéma d'interruption de la circulation des influx respiratoires ef- 
férents dans le nerf phrénique et branchement du dispositif électronique trans- 
formant les influx respiratoires et mettant en branle le poumon artificiel. 


À — électrodes de dérivation des influx du nerf pbrénique et amplificateur des courants 

bioélectriques ; RA — appareil de respiration artificielle. Le dessin montre l’augmenta- 

tion des salves d'influx du centre respiratoire après diminution « surprise » de la quantité 

d’air parvenant au poumon. On voit l’augmentation nette des salves d’influx émanant du 
centre respiratoire, 


données montrent sans équivoque qu'il existe une certaine loi uni- 
verselle dans le fonctionnement du cerveau qui régit, apparemment, 
les actes aussi bien comportementaux que physiologiques de tous 
les niveaux de l'intégration. On l’énoncerait comme suit : dans 
tous les cas où le cerveau envoie des excitations aux organes de travail 
périphériques par l'intermédiaire des neurones finals, il se forme, 
en même temps que l'« ordre » efférent, un certain modèle afférent 
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capable de prévoir les paramètres des résultats futurs et de comparer, 
à la fin de l'action, cette prévision avec. les paramètres des résultats 
réels. 

Cette loi a une importance particulière pour les actes comporte- 
mentaux complexes de l'homme. Celui-ci peut se proposer les objec- 
tifs les plus divers, importants ou futiles et, néanmoins, l'accepteur 
de l’action qui se forme au moment de la décision détermine aussi 
par la suite le degré de coïncidence entre ce que le sujet s'était pro- 
posé et ce qu'il a atteint. La prédiction des résultats de l’action 
est une fonction universelle du cerveau, elle prévient toutes sortes 
d’« erreurs », c’est-à-dire l'accomplissement d'actes ne correspon- 
dant pas au but fixé. 

La seule possibilité de construire un comportement harmonieux 
et d’éviter les erreurs consiste à comparer continuellement les résul- 
tats momentanés avec leurs paramètres afférents prédits. 

Mécanisme universel de tous les modes de comportement qui se 
forme à la suite de l’excitation anticipante, l’accepteur de l’action 
peut prendre diverses formes variables suivant la situation extérieu- 
re. Tout en conservant leur sens fondamental de pronostiqueurs, 
ces variantes diffèrent quant aux éléments de construction, ce qui 
conduit souvent à des confusions injustifiées ou, au contraire, 
l’isolement de certains accepteurs de l'action qui formeraient des 
catégories soi-disant nouvelles d'activité adaptative. 

Ici, je voudrais signaler spécialement les «réflexes extrapolés » 
(P. Krouchinski) souvent mentionnés dans les publications soviéti- 
ques. On montre à des oiseaux (corneille, poule) un appât se dépla- 
çant dans une certaine direction. Toutefois, ils ne le voient qu'une 
partie du chemin, puis l’appât disparaît derrière un paravent et 
poursuit son mouvement dans le même sens. 

Le sens des « réflexes extrapolés » consiste en ce que les oiseaux 
(surtout les corneilles) déterminent la direction du mouvement de 
l’appât et courent vers l'endroit du paravent où l’appât doit réappa- 
raître. Quelquefois les oiseaux contournent le paravent du bon cô- 
té et reçoivent la nourriture. Ainsi, voyant un objet en déplacement 
et déterminant le sens du mouvement, les oiseaux calculent la posi- 
tion nouvelle de l’objet et réagissent en conséquence par une réat- 
tion motrice. | 

Cette « extrapolation » correspond à la loi générale de prédiction 
des résultats que nous avons examinée plus haut. En effet, pour 
l'animal, quelques positions visibles de l’appât se déplaçant dans 
une direction déterminée permettent la synthèse afférente après 
laquelle est prise la décision de se diriger de tel ou tel côté et se. 
forme l’accepteur de l'action avec des paramètres afférents de la 
position future de l'appât. 

De même que dans tous les autres cas de fonctionnement de l'ac- 
cepteur de l'action, il est un appareil de comparaison et, par consé- 
quent, il prédit les résultats possibles du mouvement remarqué de 
l'objet (fig. 97). 
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Un autre exemple se rapporte au langage, à sa structure neuro- 
physiologique. L'analyse doit porter dans le même sens. N'oublions 
pas que la « décision » de dire une phrase quelconque ou d’exprimer 
un jugement se constitue exactement comme tout autre décision, 
c'est-à-dire après le stade « synthèse afférente ». On ne doit pas 
oublier non plus que, de: même que dans les autres cas, la « déci- 
sion » d'exprimer un jugement forme un accepteur de l’action avec 
tous les caractères afférents de la phrase future. 


D : 

D S EVA 

I | IV D 4 

E | Accepteur | | 
L ! Ide l'action 


Frograrime 
d'action 


Fig. 97. Un des aspects de la fonction de l'accepteur de l’action. Cas de mou- 
vement de l'animal en direction d’un objet invisible en mouvement. 


A, A1, À — différentes positions de l’appât en mouvement : À ef At — positions obser- 

vées par l’animal qui ont servi de base à la synthèse aftérente (S.aff.). Le programme d’ac- 

tion et l’accepteur d'action sont formés d’après la position future prévue de l’appât derrière 
le paravent. Explications dans le texte. 


Par conséquent, il n'y a pas ici, Comme on l’affirme ordinaire- 
ment, formation de chaque mot pris à part mais celle d’un accepteur 
de l’action pour chaque phrase avec ordre des mots, quelquefois 
même avec anticipation du sens, ce qui est le signe fidèle de la for- 
mation d’un accepteur de l’action pour tout un système sémantique 
(fig. 98). 

Comme le montre la figure, après la « décision » de prononcer 
une phrase quelconque (« donnez-moi un verre », par exemple) 
l’accepteur de l’action se forme pour chaque élément sonore du sys- 
tème. Et seul le fait de dire les mots de la phrase avec contrôle par 
étapes sous forme d'afférentation en retour exclut la possibilité 
d’une erreur dans l'expression de la pensée entière formée au stade 
« décision ». On ne saurait se représenter aucune possibilité de pro- 
noncer une longue phrase sans déplacer les mots ou même, au côn- 
traire, en les faisant changer de place mais sans compromettre le 
sens, sans formation d’un accepteur de l’action. 
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Ceci est particulièrement démonstratif dans les cas où les mot 
prononcé le premier a un sens dépendant directement du mot qui 
vient à sa suite. 

Par exemple, dans la phrase « C'est un livre » l'article « un » 
ne peut être utilisé que si le caractère indéterminé du livre était con- 
nu avant de commencer de dire la phrase. 


À 


Circons lances 


Démurrage 


Lirconsfances 

1 

j Lirconstanres 
# 


Démorrage 


Fig. 98. Schéma de la formation d'une phrase sur la base de l'accepteur d'ac- 
tion. 


A — moment où survient la décision de prononcer la phrase et où est déjà formé l’ascep- 

teur d'action pour chaque mot ; B — à la fin de la phrase correspond l'apparition d'affé- 

rentations en retour de caractére auditif qui se renforcent par contact ef comparaison des 

afférentations en retour avec les paramètres de l'action. M — mémoire ; D — motivation 
ominante. 


On peut donner des dizaines d'exemples qui nous persuadent 
que les paramètres afférents de chaque mot de la future phrase sont 
déjà prédits par l’accepteur de l’action. Le fait même de dire la 
phrase est déjà contrôlé (c’est-à-dire comparé) de proche en proche 
par un accepteur de l'action organisé de façon conséquente. La no- 
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tion d’accepteur de l'action est d'autant plus nécessaire qu'elle 
permet de discerner, dans différentes formes de comportement, les 
traits généraux qui modifient radicalement notre interprétation 
des mécanismes et de la nature des actes comportementaux chez les 
animaux à différents échelons de l’évolution. 

Si nous prenons comme thèse de départ, par exemple, que la 
présence d’un accepteur de l’action comme appareil contrôlant les 
résultats de l'action et les comparant avec le but proposé est absolu- 
ment nécessaire à tous les animaux, bien des actes complexes de 
ceux-ci ne nous paraîtront plus paradoxaux. 

Je désirerais indiquer ici des expériences très intéressantes de 
Pastore (1959) dans lesquelles un oiseau (un serin) posait des boîtes 
les unes sur les autres pour atteindre sa nourriture (fig. 99). Une 
telle opération n'est possible qu'avec la participation d'un accep- 
teur de l’action. 

Or. naguère encore, quand de semblables expériences sur des 
singes furent publiées par Keller, puis par Pavlov, on pensait qu’un 
comportement aussi finalisé était la prérogative des animaux supé- 
rieurs, plus exactement des singes anthropoïdes. 

Pour finir ce paragraphe, je voudrais signaler que la nécessité 
des fonctions de prédiction des résultats de l’action est ressentie 
par de nombreux physiologistes et surtout par les cybernéticiens. 

Des physiologistes se prononcent sur la nécessité d'admettre 
une telle fonction dans l’activité du cerveau. Bishop (1960) écrivait, 
par exemple : « .. À mesure que le courant d'activité (peu importe 
la façon dont il est apparu) traverse le système nerveux, sa direction 
change par suite de la comparaison de l'excitation donnée avec 
l'expérience passée. De même, la prévision du résultat d'une ac- 
tivité centrale ainsi définie doit être comparée aux paramètres fixés 
des résultats finals d'une activité analogue passée. » 

Indiquons l'ouvrage de Bulloctk (1961) où celui-ci arrive égale- 
ment à la nécessité d'admettre un mécanisme capable de prévoir 
les résultats d’une action non encore achevée. 

Avec une netteté exceptionnelle, cette tendance s'est manifestée 
parmi les cybernéticiens. Je nommerai avant tout Minsky, un des 
assistants de Wiener. 

Maron, un cybernéticien éminent, écrit: «... Le cerveau 
possède, entre autres, la propriété de prévoir les situations futures 
et cela non seulement pour le moment qui suit directement l’arrivée 
de l'information, mais même pour un certain avenir éloigné. C'est 
pourquoi toutes les thécries de l’organisation du cerveau qui ne re- 
flètent pas cette faculté de prévision doivent être reconnues comme 
inconsistantes. Un système biologique ou artificiel ne peut être 
reconnu comme pensant s’il ne présente pas la faculté de prévoir » 
(Maron, 1962). 

Sans aucun doute, une telle conclusion a une grande valeur pra- 
tique. Nous avons vu que toute fonction fragmentaire de l’organis- 
me ne s'avère possible que si, au moment où l’on décide et donne 
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Fig. 99. Démonstration de la faculté qu'a le serin de résoudre :une tâche com- 
portementale compliquée. 


A — l'oiseau aux ailes attachées ne peut atteindre les graines de la mangeoire x ; B — il 

commence à rapprocher la boîte de Carton de ja mangeoire ; C — utilisant la boîte rap- 

prochée, l'oiseau atteint les graines. Cet acte comportemental démontre les mécanismes 

essentiels étudiés dans le chapitre donné (synthèse afférente, décision, accepteur d'action 
et afférentation en retour). 


l'ordre d'agir, il se forme un appareil de prédiction. 11 est tout à 
fait évident que les machines qui pourraient à chaque étape de leur 
action « jeter un coup d’œil sur l’avenir » obtiendraient un avantage 
marqué sur les machines modernes. 

Nous pourrions citer encore d'autres indications semblables. 
Ainsi, Pask dit que « le critère essentiel de l'intelligence est la fa- 
culté de prédire l'avenir ». Il affirme même avoir élaboré un réseau 
nerveux constitué d'éléments rappelant les neurones et capable de 
faire des prédictions sur la base du calcul des probabilités (Pask, 
1963). 

Ainsi, la fonction de prévision des résultats est universelle, elle 
existe dans n'importe quel genre d'activité de l'être (comporte- 
ment, régulation des fonctions) et représente un fait réel. Son étude 
doit se poursuivre sur la voie d'une analyse neurophysiologique fine. 


L'hypothèse du substrat neurophysiologique 
possible de l’accepteur de l’action 


Le paragraphe précédent montre clairement notre intention 
de pénétrer plus profondément la nature neurophysiologique de l’ap- 
pareil de prédiction des résultats de l’action à accomplir. La con- 
frontation et l’analyse des résultats de toutes les recherches précé- 
dentes de notre laboratoire indiquent nettement que l'accepteur 
de l'action renferme tous les paramètres afférents des résultats ob- 
tenus dans le passé. En même temps, sa formation doit se faire de 
sorte que le complexe des excitations efférentes devant créer à la 
périphérie une action aux contours nets détermine également des 
résultats aux paramètres bien établis. Par conséquent, les paramè- 
tres des résultats futurs sont reliés d’une façon étroite avec les par- 
ticularités intégratives des excitations efférentes. 

Comme on voit, le secret de la formation de l’accepteur de l’ac- 
tion, en tant qu'appareil de prévision des résultats, doit être cher- 
ché dans la structure des impulsations de commande, c'est-à-dire 
efférentes, survenant après la prise de décision et dans l'interaction 
de ces impulsations avec les processus de formation de l’accepteur 
de l’action. 11 fallait un modèle convenable sur lequel il aurait été 
possible, sous une forme très simplifiée, de comparer les impulsa- 
tions efférentes (l'ordre) avec les impulsations afférentes en retour 
signalant les résultats obtenus. 

Comme le montre l'exposé ci-dessus, le système fonctionnel de 
la respiration est très commode pour la résolution du problème pro- 
posé. En effet, l’ordre (influx du n. phrénique) et l'afférentation en 
retour (impulsions partant des alvéoles suivant le pneumogastri- 
que) se prêtent à une vérification expérimentale. Partant des rela- 
tions temporelles dans le centre respiratoire on pourrait penser que 
l'appareil de prédiction des résultats, formé au moment de la sortie 
vers la périphérie des impulsations de commande, doit être en état 
d'attente exactement autant de temps qu'il en faut aux influr effé- 
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rents pour contracter le diaphragme, élargir la cage thoracique, dila- 
ter les alvéoles et finalement pour constituer la signalisation affé- 
rente en retour qui se rend au centre respiratoire suivant le pneumo- 
gastrique. Au rythme de 15 respirations par minute. cet intervalle 
doit être d'environ une seconde. Par conséquent, l’accepteur de 
l’action doit être déjà prêt à recevoir des alvéoles l’afférentation 
en retour au moins pendant 700-800 millisecondes. 

Plusieurs questions se posent : 

1. De quelle façon les influx efférents, représentant en réalité le 
modèle intégratif de l’action, peuvent-ils faire démarrer la formation 
de l’accepteur de l’action ? 

2. Quels sont les formes physiologiques et l'état de cet appareil 
pendant 800 millisecondes ? 

3. En quoi consiste la nature physiologique et le mécanisme de la 
rencontre des excitations de cet appareil antérieurement formé avec 
les excitations survenant plus tard sous la forme d’une afférentation 
en retour ? 

D'après la logique des relations physiologiques dans le système 
fonctionnel de la respiration ces trois mécanismes sont tout à fait 
nécessaires et doivent exister réellement. Cepeñdant, il fallait élu- 
cider leur fonctionnement physiologique intime. Au début nous 
devions adopter une hypothèse répondant aux acquis de la neurophy- 
siologie et expliquant de plus, de façon acceptable, les interactions 
physiologiques observées dans les limites du système fonctionnel. 
Pour répondre à la première des questions posées, nous avons tout 
d’abord admis que la formation de l’accepteur de l’action, au mo- 
ment de l'envoi d'impulsations efférentes à la périphérie, n'est 
physiologiquement réussie qu'à condition qu'il reçoive la copie 
ezacte de l'ordre de réaliser l'action porté à la périphérie par les 
impulsations efférentes. 

En effet, historiquement, l’accepteur de l’action ne peut se for- 
mer que sur la base d’une relation entre le complexe efférent de l’ac- 
tion et la projection afférente des résultats dans le système ner- 
veux central. C'est seulement à cette condition que pourra se cons- 
tituer le mécanisme au moyen duquel la formation du complexe 
central d’excitations efférentes, ayant lieu immédiatement après 
la « décision », engage les éléments afférents de projection correspon- 
dant aux paramètres des résultats à venir. 

Cependant, à quel stade et par quelles voies structurales 
le complexe efférent en formation peut-il procurer des « copies » 
de ses impulsations à l'accepteur de l’action en train de s’orga- 
niser ? 

En confrontant le complexe efférent et la composition de l’action 
même, nous sommes arrivés à la conclusion que la correspondance 
la plus exacte entre l’un et l’autre a lieu lorsque les excitations effé- 
rentes ont déjà atteint les axones de la voie finale. Ici, ces excita- 
tions ne peuvent plus être soumises à des variations déterminées 
par les processus complexes de la synthèse afférente. Elles consti- 


309 


tuent l'équivalent impulsif exact de l’action imminente et, par 
conséquent, des résultats à venir. 

En raisonnant ainsi, nous sommes parvenus à la construction 
du modèle logique d'interaction nécessaire des stades efférent et 
afférent de la formation de l’accepteur de l’action (v. fig. 100). 

Sur le schéma, la ligne en pointillé est nécessaire pour que, dans 
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Fig. 100. Schéma de la propagation des excitations collatérales de l’axone 

respiratoire vers les neurones intercalaires, zone rattachée à la cellule de Ren- 
shaw (au centre). 

On voit sur le dessin la zone de la synthèse afférente et la décision d'aspirer une quantité 


d'air déterminée. Le schéma montre les relations générales entre les impulsations de com- 
mande et les impulsations afférentes venant des poumons. 
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la suite, les éléments de l'accepteur de l’action puissent être excités 
avant que s’accomplisse l'action même. 

Existe-t-il des éléments structuraux et des processus physiologi- 
ques qui pourraient assurer cette expédition de « copies » d'excita- 


Fig. 101. Exemples de neurones de l'écorce cérébrale. À côté des ramifications 
dendritiques de ja cellule, on voit d'abondantes ramifications issues de l'axo- 
ne. Explications dans le texte. 


tions efférentes dans la zone de formation de l’accepteur de l’action ? 
Notre attention s'est tout naturellement tournée vers les collatéra- 
les axoniques du neurone qui, avec une constance étonnante, se 
rencontrent dans toutes les formations nerveuses remplissant la 
fonction des voies finales et se trouvent dans la zone de constitu- 
tion du flux d'’excitations efférentes. 
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Par leur nature, ces ramifications doivent conduire une copie 
exacte de l’ordre efférent principal, aussi bien pour la fréquence 
que pour l'allure des intervalles des décharges. Par conséquent, la 
quantité de ces ramifications pour un axone est l'indice de l’abon- 
dance des copies de l'ordre efférent acheminées par ces collatérales. 

Si l’on prend pour modèle les représentations des collatérales 
axoniques mentionnées dans les travaux classiques de Ramon y 
Cajal, on voit immédiatement toute l'insuffisance de l'opinion lar- 
gement répandue sur leur rôle qui serait d'exécuter essentiellement 
des fonctions auto-inhibitrices : les collatérales se répartissent entre 
les cellules intercalaires de Renshaw qui ont, à leur tour, la faculté 
de réprimer le motoneurone. Toutefois, il suffit de jeter un coup 
d’œil sur la disposition de ces collatérales pour voir que cette expli- 
cation est tout à fait insuffisante. 

En effet, le neurone de la fig. 101, empruntée à Ramon y Cajal 
(1955), ne possède que 17 ramifications nettes partant de l’axone 
et dirigées, de plus, dans tous les sens. On se demande : à quoi bon 
une telle abondance de collatérales en retour si 2 ou 3 synapses in- 
hibitrices peuvent exercer l'influence réprimante nécessaire sur le 
neurone ? 

De plus, nous ne pouvons passer outre à ce fait paradoxal que pro- 
cure le simple calcul des rapports temporels de propagation des ex- 
citations par ces collatérales. Si l’on admet que les ramifications 
collatérales de l'axone sont nécessaires pour inhiber l’axone donné 
ou même les axones voisins, on ne comprend pas le sens physiologi- 
que de cette influence inhibitrice en retour sur l'axone en pleine 
activité et cela avant que soit obtenu l'effet fonctionnel final. Si les 
ramifications collatérales participaient à la fonction génératrice 
de la cellule nerveuse, les conditions d'une arrivée désordonnée 
des impulsations à l'organe de travail pourraient être créées. Les 
ramifications collatérales des axones ont été discutées très en détail 
avant Ramon y Cajal dans la monographie de Lenhossek (1895) 
et par d'autres auteurs, cependant leur importance fonctionnelle 
restait incomprise. 

L'étude des ramifications collatérales des neurones pyramidaux 
de l'écorce cérébrale, faite par notre collaboratrice Tchernychevskaïa 
montre qu'elles peuvent être tellement distantes du corps neuroni- 
que qu'il ne peut nullement être question d'une rétroaction de ces 
collatérales sur le même neurone (fig. 102). 
© Donc, la disposition anatomique même des ramifications col- 
latérales de l’axone s'oppose à une explication aussi simpliste de 
leur importance physiologique. En outre, les observations de Loren- 
te dé No ont montré que les collatérales axoniques se propagent non 
seulement vers leur propre neurone, mais qu'elles entrent encore en 
contacts singuliers avec les cellules à corbeille de l'écorce cérébrale 
(fig. 103). Ce dernier fait atteste directement que les riches ramifi- 
cations collatérales des axones jouent un rôle spécial, mais encore 
inconnu, dans l'intégration de l'activité corticale générale. 
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à une époque où le cerveau représentait pour l'expérimentateur 
une sorte de « boîte noire » cybernétique. Maintenant que, grâce 
aux progrès de l'électronique, nous pouvons pénétrer dans cette 


Fig. 63. Convergence des excitations de deux modalités biologiques sur un 
même neurone. 


À — excitation du n. sciatique par un courant sous 4 V sur le fond de décharges régulières 

du neurone chez un chat à {eun ; B — activité de fond du même neurone avant l'injection 

de glucose ; C, D, E — stades successifs de la suppression des décharges 15-28-23 secondes 

après l'injection de glucose ; F — réaction du neurone nutritif « devenu muet » à l'excita- 

tion du n. sciatique par un courant sous 4 V. On voit nettement la réaction à l’excitation 

douloureuse de même que dans le cas À, bien que l’excitation alimentaire ait été éliminée 
par l'injection de glucase. 


« boîte noire », nous allons rencontrer de nombreux mécanismes 
qui ne cadrent pas avec notre représentation des fonctions du cer- 
veau. La découverte des particularités physiologiques de la forma- 
tion réticulée peut en servir d'illustration. 


La convergence d’excitations hétérogènes 
sur les neurones réticulaires et corticaux 


Les matériaux précédents montrent avec évidence que toutes 
les sortes d’excitations ascendantes sont plus ou moins généralisées. 
Ceci se rapporte surtout aux excitations inconditionnées utilisant 
l'appareil hypothalamique, thalamique et réticulaire de l'activi- 


184 


Fig. 102. Microphotogramme de la région sensorimotrice de l'écorce cérébrale. 


À — on voit un axone lang éloigné de la cellule nerveuse donnant de longues collatérales. 
B — échelle agrandie montrant la répartition des terminaisons de ces ramitications collaté 
rales de l’axone. Explications dans le texte. 


Quelle est tout de même leur fonction si l’on tient compte 
du fait indubitable qu'elles envoient une copie fidèle des impulsa- 
tions d’un dessin généré par le neurone ? 

La supposition la plus vraisemblable est que ces ramifications 
collatérales excitent des complexes de cellules satellites qui consti- 
tuent des formations fermées singulières, décrites maintes fois 
sous le nom de « pièges à excitation » depuis les remarquables re- 
cherches de Lorente de No (voir chap. IV). 


Axone collatéral 


Terminaisons 
des fibres 
des cellules 


à corbeille 


Axonede La celjule 
a corbeille 


Fig. 103. Schéma des ramifications collatérales de l’axone se dirigeant vers 
la cellule à corbeille qui transmet ses excitations à d'autres cellules pyrami- 
dales de l'écorce cérébrale (d'après Lorente de No). 


{ Toutefois, selon cette hypothèse, au moment où ces excitations 
quittent le nerf pyramidal de l'écorce ou le motoneurone, il se pro- 
duit une activation d’autres cellules dont les décharges commencent 
naturellement plus tard que celles du point actif du système, c'est- 
à-dire le neurone pyramidal. 

Les expériences modernes au moyen de microélectrodes mon- 
trent que des décharges retardées de ce genre sont possibles au voi- 
sinage du neurone soumis à l’excitation primaire. L'étude de diffé- 
rentes cellules du centre respiratoire a notamment révélé un fait 
paradoxal : certaines d'entre elles produisent des décharges après 
que les excitations sont sorties sur l’axone médullaire descendant. 
Au point de vue de la dynamique générale du centre respiratoire, 
des impulsations retardataires de ce genre, apparaissant au bout 
de plusieurs dizaines de millisecondes, ne peuvent être que des ex- 
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citations apparues sur les axones collatéraux. Tel est l'avis de Baum- 
garten et Kanzow (1958) pour lesquels les impulsations retardatai- 
res sont générées par les cellules de Renshaw. | 

A notre laboratoire, Feldchérov a monté des expériences spécia- 
les tenant compte de toutes les relations temporelles entre les cellu- 
les du centre respiratoire et telles que ces relations pouvaient être 
déterminées pour toute cellule solitaire enregistrée du centre res- 
piratoire et l'influx efférent parti du centre respiratoire vers le 
n. phrénique. 

À cette fin, une des électrodes était placée en un endroit fixe 
de la voie descendante conduisant les influx efférents au diaphrag- 
me, tandis que l’autre changeait de place et enregistrait les déchar- 
ges de diverses cellules du centre respiratoire. Pour assurer la corré- 
lation avec le cycle respiratoire, le pneumogramme général était 
enregistré. Feldchérov a montré qu'il existe une grande diversité 
des éléments nerveux du centre respiratoire. Beaucoup d'eux pro- 
duisent des décharges à différents intervalles, à partir de la sortie 
bulbaire des excitations efférentes, et tous présentent des impulsa- 
tions individuelles. Ces faits permettent de conclure que lorsque les 
excitations sortent du motoneurone du centre respiratoire sur l'axo- 
ne, les collatérales de cet axone conduisent la même stimulation 
aux cellules voisines, et celles-ci s'excitent pour une certaine pé- 
riode qui varie suivant les cas. 

Evidemment, les fréquences et le nombre des impulsations ne 
peuvent être tout à fait identiques, étant donné les diverses condi- 
tions de propagation des excitations. Dans le premier cas, c’est 
la décharge globale de plusieurs neurones qui est prise en considéra- 
tion, dans le second, un neurone individuel ayant reçu une exci- 
tation collatérale par une seule ramification. 

Ces derniers temps Kouznétzov et Navodniouk, qui étudiaient 
sur notre conseil les décharges des neurones corticaux dans l’exci- 
tation antidromique de la voie pyramidale, ont également relevé 
qu'elles intéressent des régions corticales beaucoup plus vastes 
qu'on n'aurait pu s’y attendre si l’on admet que les collatérales 
de l'axone ne portent l'excitation qu’au corps d'un même neurone. 

À ce propos, il est nécessaire de rappeler encore une fois les tra- 
vaux de Lorente de No qui a montré la propagation des excitations 
à partir des collatérales de l’axone vers Les cellules à corbeille de 
l'écorce, puis de celles-ci à l’axone. La cellule à corbeille reçoit les 
excitations des collatérales de l’axone des cellules pyramidales de 
l'écorce cérébrale et donne naissance, à son tour, à un réseau très 
ramifié de collatérales axoniques se terminant par des synapses 
principalement sur le corps des neurones pyramidaux (Lorente de 
No, 1934). 

La conception selon laquelle les collatérales axoniques en re- 
tour sont dirigées via le neurone intercalaire vers le même axone 
était considérée si authentique que la vaste propagation des exci- 
tations collatérales à partir de l’axone, même à une distance très 
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éloignée de celui-ci, n’avait pas été étudiée spécialement du point 
de vue de sa signification physiologique. Or, les différents interval- 
les entre les impulsations apparaissant sur les ramifications colla- 
térales, l’ampleur de la propagation de ces collatérales. leur extré- 
me abondance font penser qu’une aussi large dispersion des « co- 
pies » ne saurait poursuivre le seul but de réprimer l'activité du 
neurone. Une telle représentation est peu probable pour cette raison 
encore que l’excitation arrive par les collatérales vers les neurones 
intercalaires bien avant le moment où prend fin le flux des déchar- 
ges dans le neurone même. 
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Fig. 104. Schéma de trois sta- 
des de formation de l'appareil 
de «prédiction » dans le centre 
respiratoire. On n’a pris que la 
cellule efférente du centre res- 
piratoire. Les stades de la 
« synthèse afférente » et « déci- 
sion» précédents sont omis. 


I-l'excitation collatérale provenant 
de l'axone entre en contact étroit 
52e, avec les éléments nerveux intercalai- 
7", res et forme plusieurs cycles d'ex- 
W citation sur les cellules À, B, C 
/} Ainsi, les excitations en pointillé 
sont la Copie des ordres d'agir ; elles 
persistent un certain temps : II — le 
même neurone est montré avant 
l'obtention des résultats (prise d'air 
par les poumons). Le schéma montre 
que les signaux provenant des résul- 
tats contactent avec les cellules déjà 
excitées et forment certains nou- 
veaux états A1, Bi, C1, III — stade 
où il y a déjà suffisamment d’exci- 
tations collatérales pour former 
l'appareil afférent À;:, Br, C1; 
quand arrivera l’information sur le 
résultat, elle entrera en contact avec 
cet appareil de prédiction nouvel- 
lement formé. 


Les faits et considérations exposés nous incitent à supposer que 
le système ramifié des collatérales d'axones est un substrat spécial 
fournissant les modèles d’excitations efférentes (en fait les « copies » 
exactes des ordres) aux différentes zones de l'écorce cérébrale et aux 
appareils sous-corticaux. Etant donné que sans ce composant im- 
portant il serait impossible de créer le modèle des résultats futurs, 
les excitations collatérales entrent le plus probablement en contact 
avec ceux des éléments nerveux qui reçoivent les excitations prove- 
nant des résultats de celle-ci. 

La seule condition d’une telle rencontre est de retenir pour un 
certain délai, dans le S.N.C., la copie exacte des excitations réali- 
sant l'action jusqu’au moment où y arrivera l'information sur les 
résultats de l’action. 

Un mécanisme bien connu en sont les pièges à excitation décrits 
par Lorente de No. Il semble que d'innombrables éléments inter- 
calaires remplissant l'écorce cérébrale constituent justement le subs- 
trat maintenant pour une brève durée les copies des excitations 
efférentes envoyées à la périphérie sous forme de circulations dyna- 
miques. On peut se représenter ces relations sous la forme du schéma 
(fig. 104, 7, 11, ITT) reflétant assez exactement la rencontre des ex- 
citations issues des neurones finals avec les excitations afférentes 
provenant du résultat de l’action ; il explique aussi les propriétés 
de l’accepteur de l’action qui se forme sur la base de cette rencon- 
tre. Pour concrétiser mieux notre conception, on y montre trois 
stades de relations des excitations collatérales de l'axone et des 
excitations engendrées par les résultats de l'action. 
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Le premier dessin (7) représente un élément de l’action qui s’ac- 
complit la première fois, c'est-à-dire que, dans le passé, il n’y avait 
pas de conditions pour la formation de l’accepteur de l'action. 
Comme on peut le voir, déjà au bout de quelques millisecondes 
et avant que l'action ait lieu, il se crée, au voisinage du neurone 
efférent, quelques boucles d’excitations (pratiquement, il en existe, 
sans doute, une multitude). L'information afférente sur les résul- 
tats d'une action à la périphérie, arrive au S.N.C. et entre en con- 
tact avec ces excitations circulantes. Ce contact a pour effet l'ap- 
parition d’une certaine formation complexe conservant les proprié- 
tés des résultats obtenus auparavant (7/7). Elle représente l’asso- 
ciation organique de ces excitations et désormais, quand se forme 
le complexe efférent de l’action et qu'il s'engage dans les voies ef- 
férentes, les excitations collatérales de l'axone se reproduisent en- 
tièrement. C'est cette formation afférente qui est, en somme, l'ac- 
cepteur de l’action. 

Mais maintenant nous avons là un appareil complet de prédic- 
tion des résultats, qui peut effectuer la comparaison de ce qui a 
été « prédit », c’est-à-dire de la décision et du but de l’action, avec 
les résultats réels de l’action donnée (/77). 

L'hypothèse ci-dessus concernant les bases neurophysiologiques 
de la prédiction des résultats est, pour nous, le modèle le plus com- 
mode qui, d’une part, réponde aux connaissances déjà acquises 
sur les propriétés physiologiques et le rôle de l’accepteur de l’action 
et, d'autre part, permette de poser de nouvelles tâches à la recher- 
che. Au moment donné elle aide objectivement à donner l'explica- 
tion scientifique d'une fonction cérébrale aussi importante que la 
prédiction des résultats à venir et leur confrontation, par la suite, 
avec ceux réellement obtenus. Assurant le comportement finalisé 
de l'homme et des animaux, cette confrontation est la fonction inté- 
grative suprême du cerveau dans son ensemble. 

Maintenant que nous avons examiné tout le cycle de la construc- 
tion de l'acte comportemental, nous voyons que tous ses mécanis- 
mes cruciaux constituent une unité physiologique. Nous ne pou- 
vons considérer isolément un quelconque de ces mécanismes sans 
avoir une idée d'ensemble de toute l'architecture de l'acte compor- 
temental et, ce qui importe le plus, du rôle spécifique du mécanisme 
donné dans le déroulement des processus dans le système fonctionnel. 

C'est en quoi consiste le rôle méthodologique, pour la recherche, 
de l'architecture physiologique de l'acte comportemental telle que 
nous la comprenons et qui repose, comme on pouvait le voir, sur 
un appareil bien déterminé du système fonctionnel (fig. 105). 

On peut indiquer maints avantages des recherches sur la neuro- 
physiologie de l'acte comportemental si elles sont faites en tenant 
compte de l'architecture physiologique mentionnée plus haut qui, 
dans ce cas, constitue une sorte d’« adresse » de différentes investi- 
gations analytiques de ce genre. 

En effet, du point de vue du système fonctionnel, il n’y a pas 
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Fig. 105. Architecture de l'acte comportemental avec tous les mécanismes 
cruciaux du système fonctionnel. L'interaction harmonieuse et la liaison de 
cause à effet entro tous ces mécanismes ont été examinées au chapitre VI. 


Exec — excitation ; FR — formation réticulée ; AR — afférentation en retour ; RO — 
réaction d'orientation ; D — mntivation dominante ; M — mémoire. 


de fonction afférente ou de processus afférents considérés d’une 
façon générale. Nous avons déjà vu que ce système peut résoudre 
différentes tâches de l’acte comportemental et cela marque de son 
sceau tant ses particularités que le choix du procédé d'étude. 

C'est une chose quand l’excitant optique est déclencheur et c'en 
est une autre quand il est le constituant d'un ensemble afférent ré- 
sultant se dirigeant vers le S.N.C. dans les limites de l'afférentation 
en retour. Le rôle de ces deux excitations homogènes des flux affé- 
rents est tout à fait différent. Leur sort dans le S.N.C. est encore 
plus spécifique. 

Dans le premier cas (afférentation déclenchante) l'excitation 
afférente entre en contact organique avec les autres composants de 
la synthèse afférente et nous devons orienter notre pensée vers les 
mécanismes d'interaction de ces excitations, convergeant vers des 
neurones déterminés de l’écorce et de la sous-écorce. 

En appréciant cette interaction nous nous guiderons sur la for- 
mation de l'étape suivante de l’architecture tout entière qu'est 
la « décision », car la convergence des excitations afférentes sur 
les neurones sert à former un complexe efférent d'excitations cor- 
rectement construit (programme d'action) et, par conséquent, con- 
duit en fin de compte à une action correcte. 

Tout autres sont le sort et les interactions dans le S.N.C. de 
l’afférentation en retour sur les résultats de l’action. Cette afféren- 
tation entre dans des relations avec l'appareil afférent de prédic- 
tion fin prêt que l’on peut appeler comparaison des paramètres et 
qui est fondé sur un trigger dynamique encore inconnu. Il suffit 
d’une faible discordance pour qu’immédiatement le foyer de toute 
l’activité du cerveau se transpose vers les activations sous-cortica- 
les et le choix actif de nouveaux complexes d'excitations afférentes 
(v. fig. 105). 

Pour moi et mes collaborateurs l'architecture physiologique de 
l'acte comportemental exposée plus haut détermine depuis long- 
temps la nature intégrale de tout processus nerveux particulier. 
Une telle approche ouvre d'immenses perspectives nouvelles dans 
l’expérimentation et dans l'interprétation des données obtenues. 


CHAPITRE VII 


L'INHIBITION CODITIONNÉE (INTERNE) 
EN TANT QUE PROBLÈME PHYSIOLOGIQUE 


Les directions de l'étude de l’inhibition interne 


Si l’on juge par comparaison les problèmes fondamentaux de la 
doctrine pavlovienne de l’activité nerveuse supérieure, on ne sau- 
rait douter que celui de l'inhibition interne occupe parmi eux la 
première place. Il n’existe pas de domaine de la physiologie de l’ac- 
tivité nerveuse supérieure où ce problème n'aurait pas une impor- 
tance décisive. 

Cela reste en vigueur tant pour les aspects théoriques de la re- 
cherche que, particulièrement, pour l'application pratique, en mé- 
decine, en pédagogie, etc., du problème de l’inhibition corticale. 
Les innombrables désordres de l'activité corticale existent pour 
cette seule raison que sont perturbées les relations entre excitation 
et inhibition ; quant au vaste domaine des névroses, il est toujours 
considéré, on le sait, comme un résultat particulier de la collision 
entre les processus inhibiteur et excitateur. Signalons particuliè- 
rement les troubles pathologiques rattachés à la formation de 
foyers d’inhibition « stagnante ». De plus, l'inhibition interne est 
décisive pour l'éducation des formes les plus fines du comportement 
adaptatif de l'homme et des animaux. Il n'y a pas de comportement 
différencié sans l’inhibition interne. 

En un mot, l'inhibition interne fait partie intégrante de toute 
forme d'activité acquise et elle constitue, avec l'excitation, la base 
de la « mosaïque » des points corticaux correspondant à l’état actif 
de l'écorce cérébrale. | 

Il en découle que l’inhibition et l'excitation, deux faces d’un 
même processus nerveux, déterminent, par leur rapport équilibré, 
le succès de l’activité adaptative de l'homme et des animaux. 

Toutefois, malgré l'importance de l'étude des deux processus 
et, particulièrement, de leurs relations, on ne saurait dire que les 
mécanismes de celles-ci sont connus, ne serait-ce qu'approximative- 
ment. Si, par suite des recherches des dernières années, on peut se 
représenter assez clairement la nature de l'excitation dans la cel- 
lule nerveuse, en ce qui concerne l’inhibition nous ne faisons, en 
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somme, que commencer à pénétrer dans les processus cellulaires, 
grâce, surtout, aux travaux d’Eccles (1964). 

L'insuffisance des connaissances sur la physiologie générale de 
l'inhibition n’a pas pu rester sans influencer nos notions de l'inhi- 
bition interne en tant que forme essentielle d'inhibition indivi- 
duellement acquise et appelée donc par] Pavlov inhibition con- 
ditionnée. 

Un tel désaccord entre l'importance de l’inhibition interne pour 
de nombreux problèmes médicaux et le niveau de nos connaissances 
sur ses mécanismes a une nette répercussion sur le progrès des con- 
naissances dans le domaine de la pathogénie de maintes affections 
dites neurogènes. 

L'absence de données concrètes sur les mécanismes physiologi- 
ques de l'inhibition interne et, ce qui est particulièrement impor- 
tant, l'absence de conception déterminée sur les voies dans lesquelles 
ces données peuvent être obtenues conduisent à l'appauvrissement 
de cet important problème. Certains chercheurs tentent de simpli- 
fier le sens physiologique de l'inhibition en attribuant à cette der- 
nière des propriétés qu'elle ne saurait avoir. D'autres transforment 
les notions et termes relatifs de ce problème, qui ont le plus souvent un 
caractère phénoménologique, en quelque chose d'absolu, d’authentique 
et le transposent sur le plan d'opérations verbales purement spécu- 
latives. C'est ces défauts de l'élaboration du problème de l'inhibi- 
tion interne qui entravent dans une grande mesure la résolution 
d'autres problèmes de l'activité nerveuse supérieure. 

La caractérisation générale de l'état du problème des mécanismes 
physiologiques de l'inhibition interne montre qu'il exige une ana- 
lyse profonde et détaillée, afin que le chercheur se rende clairement 
compte de tous les aspects résolus et non résolus de ce problème cen- 
tral. 

Ces derniers constituent l'objet de la discussion détaillée qui va 
suivre. 

Cependant, l'analyse sérieuse de l'état général du problème de 
l’inhibition corticale serait peu justifiée si elle ne s'achevait pas 
logiquement par des thèses constructives appropriées. Cela est d’au- 
tant plus nécessaire qu’on ne comprend pas très bien comment et 
dans quel sens doit s'élaborer le problème des mécanismes de 
l'inhibition corticale en tant que phénomène physiologique par- 
ticulier. 

Outre ces considérations, nous en avions d’autres sur la nécessité 
d'une analyse détaillée des principaux points de la doctrine pavlo- 
vienne de l’inhibition corticale : 

1. Comme on sait, jusqu'à la fin de sa vie, Pavlov estimait non 
résolue la question des relations entre l'excitation et l'inhibition. 

Il en parla bien des fois et souvent, avec l'amour des principes 
qui lui était propre, il le faisait de façon très catégorique. Etant 
donné que depuis longtemps il existe une tendance à ériger en dogme 
l'état actuel de nos connaissances sur l'inhibition corticale, je con- 
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sidère tout à fait opportun de citer au moins quelques conclusions 
de Pavlov. 

Etudiant spécialement l’inhibition interne, Pavlov dit : « ... Ce 
qui importe, c'est qu'à l'heure actuelle nous ne savons nullement 
ce qu'est l’inhibition interne ! » (1912). « Nous ne savons, pour 
l'instant, rien de plus précis ni sur l'irritation, ni sur l'inhibition 2.» 
« On ne fait que des suppositions qui n’ont pas encore mené à un 
résultat déterminé 5 » (1923). « .… Malgré la masse de données ac- 
cumulées ... la question du rapport entre excitation et inhibition 
esquive opiniâtrement toute solution # » (1983). 

Il découle de cette caractérisation, loin d’être complète, de l'at- 
titude de Pavlov envers la question ‘de l'inhibition corticale qu'il 
l’estimait non élucidée sous plusieurs rapports et c’est pourquoi 
il exhortait ses disciples et continuateurs à apporter tous leurs ef- 
forts à sa résolution. On conçoit qu’à l'heure actuelle toute tenta- 
tive de proposer une hypothèse de travail sur les mécanismes des 
relations excitation-inhibition dans l'écorce cérébrale est considé: 
rée comme nécessaire et légitime. Il importe seulement que cette 
hypothèse utilise les riches données concrètes de Pavlov et de ses 
disciples ainsi que les acquis actuels dans l'étude de la physiologie 
générale du cerveau. 

Ces dernières années, des données particulièrement intéressantes 
ont été obtenues dans ce sens ; elles nous obligent à considérer d'un 
autre point de vue certains phénomènes incompréhensibles de l’ac- 
tivité nerveuse supérieure. On sé demande alors : que reste-t-il 
d'irrésolu en ce qui concerne l'excitation et l’inhibition ? Qu'est-ce 
que Pavlov considérait comme une « maudite question » dans la 
nature physiologique de ces processus ? Il me semble indubitable 
que l'analyse des déclarations de Pavlov à propos de cette question 
brûlante et la formulation exacte du contenu physiologique de la 
« maudite question » aideront considérablement à édifier la plus 
juste conception de travail. 

2. La deuxième considération rendant nécessaire un examen 
méticuleux du problème de l’inhibition corticale est fondée sur son 
extrême importance pour la médecine et la pédagogie pratiques. 
L'expansion prise par la doctrine de l’activité nerveuse supérieure 
tant en U.R.S.S. qu'à l'étranger a considérablement élevé la res- 
ponsabilité des physiologistes dans l'élaboration de beaucoup de 
problèmes en relevant et surtout de celui de l'inhibition corti- 
cale, Si, il y a quelques années, les rapports entre excitation et inhi- 
bition restaient jusqu’à un certain point une question théorique 
regardant principalement les laboratoires de physiologie, mainte- 
nant, ils acquièrent une grande importance en clinique pour le diag- 
nostic différentiel, la caractérisation du type d'activité nerveuse 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, M.-L., 1949, p. 187 (éd. russe). 
3 Pour Pavlov les termes « irritation » et « excitation » sont des synonymes. 
31. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 328. 

4 Ibid., p. 470. 
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supérieure, comme condition nécessaire du choix d’une thérapeuti- 
que, etc. Bref, l’inhibition corticale fait l’objet d'une .vaste acti- 
vité concrète. Toutes ces circonstances dictent la nécessité d'éfablir 
exactement la limite entre les questions résolues et celles qui ne le 
sont pas dans le problème de l'inhibition corticale, de centrer en con- 
séquence l'attention des cliniciens et physiologistes sur une réso- 
lution rapide de ces dernières. 

3. On sait que certains savants étrangers ont une attitude scep- 
tique envers quelques hypothèses sur les mécanismes de l’activité 
nerveuse supérieure. Sans nier l'énorme importance du réflexe con- 
ditionné en tant que facteur d'adaptation supérieure de l’homme et 
des animaux äux conditions environnantes, ils ne sont pas d'accord 
avec les interprétations de ces mécanismes qui sont largement admi- 
ses en Union Soviétique. Ceci concerne avant tout les mécanismes 
de l'inhibition interne. 

Résoudre les problèmes relatifs à l’inhibition interne sur une 
base physiologique valable et en donner une explication exhaustive 
signifie assurer le progrès de cette question. Au contraire, esquiver 
les questions non résolues, ne pas concrétiser ni élaborer ce que 
Pavlov appelait « maudite question » signifierait ne pas assurer le 
développement d’un des problèmes majeurs de la doctrine de l’acti- 
vité nerveuse supérieure. 

4. Cette dernière considération, qui donna une impulsion à l’a- 
nalyse détaillée du problème de l'inhibition corticale, concerne les 
traditions historiques de la physiologie russe et soviétique. On sait 
que la science mondiale doit à la Russie la découverte de l’inhibi- 
tion en tant que fonction du S.N.C. (Setchénov). Elle lui doit aussi 
le déchiffrement de la nature fonctionnelle de l’inhibition (Vvé- 
denski). Enfin, Pavlov a montré le premier que l'écorce cérébrale 
est capable de remplir des fonctions inhibitrices d’un genre spécial — 
l’inhibition conditionnée. 

Plusieurs questions se posent tout naturellement. Ÿ a-t-il un 
lien génétique quelconque entre les trois étapes énoncées ci-dessus 
dans le développement du problème de l'inhibition ? Existe-t-il 
une continuité directe, logique et idéologique, des écoles physiolo- 
giques russes dans la compréhension du processus inhibiteur et parti- 
culièrement de ses rapports avec l'excitation ? Est-ce que les acquisi- 
tions originales des physiologistes russes, qui ont créé la fhéorie 
générale de l’inhibition, aident à comprendre les mécanismes d’« in- 
hibition supérieure », c’est-à-dire de l'inhibition se développant 
dans l'écorce cérébrale sur la base du principe des liaisons tempo- 
räires ? . 

-. Malheureusement, nous n'avons pas encore aujourd'hui de ré- 
ponse déterminée et suffisamment argumentée. On signalerait plu- 
tôt des contradictions si profondes dans la manière dont les diffé- 
rehtes écoles soviétiques comprennent les mécanismes fondamen- 
taux de l'apparition du processus inhibiteur que, sans une analyse 
spéciale de ces contradictions, on ne saurait espérer leur compréhen- 
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sion mutuelle. Bien qu'il y ait eu des tentatives isolées pour établir 
un lien entre la théorie pavlovienne de l'inhibition et celle de Vvé- 
denski, elles ne se rapportaient cependant en fait qu’à l'inhibition 
protectrice (A. Magnitzki, I. Oufliand, I. Tohoukitchev, M. Dour- 
michian et autres). | 

Quant aux questions de l’inhibition conditionnée qui nous in- 
téressent pour l'instant, elles n’ont pas été abordées. L'absence de 
clarté et de compréhension mutuelle dans ces questions représente 
un manquement indubitable qui se fait sentir de plus en plus dans 
la recherche. Ce manquement est encore aggravé par le fait que cer- 
tains auteurs, centrant leur attention sur la coïncidence et l’unité 
de diverses thèses, laissent de côté, volontairement ou non, les sé- 
rieuses contradictions mises à nu par une analyse plus poussée. 

T1 est bien connu, par exemple, que les états névrotiques et conr 
flictuels dans le S.N.C. sont compris, par l'école pavlovienne, à 
travers « la lutte de l'inhibition et de l'excitation ». Cette formule 
sous-entend que l'excitation et l’inhibition sont les processus ner- 
veux « fondamentaux » de l'écorce cérébrale, c’est-à-dire que chacun 
d’eux possède son individualité et une certaine indépendance de 
déroulement. 

Or, il est bien connu que du point de vue de la théorie de l'appa- 
rition de l'inhibition de Vvédenski-Oukhtomski, l'excitation ne 
peut jamais « lutter » contre l’inhibition, car cette dernière dis- 
paraît avec l'excitation qui l'a engendrée (D. Vorontzov, 1953). 

La question de cette situation particulière de l’inhibition dans 
la physiologie du système nerveux a été clairement posée par Maka- 
rov, un des adeptes les plus éminents de l’école de Vvédenski-Oukh- 
tomski. Donnant son appréciation de l'excitation et de l’inhibition 
du point de vue de leur autonomie, il écrivit : « L’inhibition, phé- 
nomène physiologique caractéristique, revêt aussi incontestable- 
ment une infinité de formes. Mais possède-t-elle une physionomie 
intracellulaire individuelle propre au même degré que l’excita- 
tion ?* Ÿ a-t-il, en plus du processus intracellulaire de l'excitation, 
un processus intracellulaire de l'inhibition ? C’est là la question. 
En effet, aucun de nous n’a jamais vu d’influx d'’inhibition, alors 
que nous avons tous maintes fois arrêté les battements du cœur 
par excitation du pneumogastrique 1. » 

Il est clair que la contradiction concerne ici un des points essen- 
tiels de la théorie de l'excitation et de l'inhibition si l'on tient 
compte des dernières données sur le caractère local de l’inhibition. Il 
suffit de se représenter un instant le nombre immense des publica- 
tions qui ignorent cette contradiction sur la question majeure de 
l'activité nerveuse supérieure pour qu'apparaisse avec évidence la 
nécessité de résoudre de telles contradictions, pour qu’on voie clai- 
rement combien il est important, pour le progrès de notre étude, 
de les mettre en lumière et de les éliminer. 


1 P. Makarov, Causeries de Gagra, t. 11, Tbilissi, 1957, p. 11 (éd. russe). 
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L'idée que l'excitation et l’inhibition sont des processus isolés 
et autonomes du S.N.C. était, jusqu'à tout dernièrement, largement 
admise par de nombreux chercheurs et auteurs de monographies 
(Hilgard, Marquis, 1961 ; S. Diamond, Balwin, F. Diamond, 1963). 
La «lutte entre l'excitation et l’inhibition » joue aujourd'hui là 
où on se satisfait d’une expression figurée et où l’on ne recherche 
pas spécialement la nature neurophysiologique profonde des phéno- 
mènes dans les réflexes conditionnés !. 

Il est difficile d'admettre que trois naturalistes de génie ayant 
étudié la nature des processus inhibiteurs aux divers niveaux du 
système nerveux, n'auraient pas pu mettre en évidence des lois 
physiologiques générales. C’est justement ce caractère de généralité 
qui caractérise essentiellement les écoles russes dans le problème 
de l’inhibition, c'est lui qui doit présider à l'élaboration ultérieure 
du problème de l’inhibition corticale. 

Toutefois, il ne faut pas oublier que le problème des relations 
entre excitation et inhibition a plusieurs aspects ou, comme le di- 
sait Pavlov, plusieurs « plans » d'investigation et que les intérêts 
des écoles russes ne coïncidaient pas toujours, loin de là, en ce qui 
concerne les buts concrets de la recherche. Récapitulant ses leçons 
sur l’activité des grands hémisphères, Pavlov distinguait nettement 
les « plans » de recherche dans le domaine de l’activité nerveuse 
supérieure en accord avec la nécessité de poser des problèmes dans 
un ordre déterminé, vu les immenses perspectives qui s’ouvraient 
aux chercheurs. 

Etant donnée l'importance de principe des thèses initiales géné- 
rales de Pavlov dans l'étude de l’activité nerveuse supérieure, ainsi 
qu’en raison de leur rôle décisif pour la formulation des tâches fu- 
tures, je me permets de citer intégralement sa déclaration à ce su- 
jet. 

Au début de la 22° leçon sur la physiologie de l’activité nerveuse 
supérieure Pavlov disait : « L'étude scientifique des phénomènes 
animaux comporte plusieurs plans. On peut avoir en vue la base phy- 
sico-chimique nécessaire des phénomènes vitaux et étudier, par les 
méthodes de la physique et de la chimie, le phénomène vital élémen- 
taire. De plus, considérant comme un fait l'évolution de la ma- 
tière vivante on peut chercher à ramener l'activité de ses construc- 
tions complexes aux propriétés de ses formes élémentaires. Enfin, 
embrassant l’activité des constructions complexes dans toute leur 
ampleur réelle, on peut rechercher les règles strictes de cette activité 
ou, ce qui revient au même, constater toutes les conditions qui dé- 
terminent exactement l'activité à chaque instant et dans toutes 
ses variantes. Le plan que nous avons adopté dans l’investigation 
décrite est, évidemment, le dernier. Ici, notre attention n'était pas 
retenue par la question de savoir ce. que sont, en dernière instance, 
l'excitation et l’inhibition. Nous les avons prises comme deux faits, 


1 Voir, par exemple,. Journal of Ezxperim. anaiysis of Behaviour. 
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deux propriétés essentielles de notre construction complexe, deux 
manifestations fondamentales de l'activité de cette construction. 
Nous ne nous sommes pas posé pour tâche de ramener l'activité des 
hémisphères aux propriétés élémentaires du tissu nerveux, telles qu'el- 
les:sont établies pour la fibre nerveuse. Nous ne nous sommes même 
pas arrêtés en détail sur la localisation possible des deux principaux 
effets de cette activité, l'excitation et l'inhibition, dans deux élé- 
ments de notre construction: les cellules nerveuses et les points ou 
voies de connexion entre celles-ci, nous contentant de la supposition 
provisoire que l'une et l’autre sont des fonctions des cellules nerveuses 
(souligné par nous. — P.A.). Il ne fait, naturellement, aucun doute 
que l'étude des réflexes conditionnés est celle de l’activité des cel- 
lules corticales! » 

Cette citation montre qu'ayant découvert un domaine de recher- 
che tout à fait nouveau, Pavlov se posa avant tout une tâche de 
caractère général, l'étude des « règles de l'activité» corticale: la 
loi du signal, la loi de la liaison temporaire, etc., telles qu’elles 
sont exprimées dans la dynamique des principaux processus nerveux 
du cortex, l’excitation et l’inhibition. 

Il est vrai que Pavlov sortait très souvent des limites du plan 
de recherche qu'il s'était assigné, car il discutait parfois aussi bien 
la nature des processus corticaux fondamentaux que leurs rapports 
avec les processus nerveux d'une façon générale. Ceci se conçoit 
facilement. Les recherches des dernières années de sa vie lui posaient 
de plus en plus fréquemment la question suivante : qu'est-ce que 
l'inhibition ? quelles sont son origine et sa nature physico-chimi- 

ue ? 
4 Néanmoins, l'orientation essentielle des recherches de Pavlov 
consistait dans la systématisation minutieuse et l'explication phy- 
siologique des principales «règles de l'activité» de l'écorce céré- 
brale. 

Cependant, dans les dernières années et surtout depuis une quin- 
zaine d'années, l’état des choses dans le domaine de la neurophysio- 
logie a considérablement changé. Elle s’est enrichie non seulement 
de nouvelles découvertes (le rôle physiologique de la formation ré- 
tioulée et de l’hypothalamus, par exemple), mais aussi de méthodes 
de recherche qui ont permis au chercheur de pénétrer non seulement 
dans la vie d'une cellule nerveuse isolée, mais aussi, nous l'avons 
vu, dans ses processus moléculaires (v. chap. V). 

Certes, à l’époque où se constituaient les principales vues sur 
les mécanismes de l’activité corticale et du réflexe conditionné, 
rien de tel n'existait. 

Tous ces progrès ne peuvent être indifférents pour le processus 
réflexe conditionné et ils doivent élargir nos représentations de la 


nature même des « règles générales », spécifiques des réflexes con- 
ditionnés. 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. IV, M.-L., 1947, p. 311 (éd. russe). 
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Il est parfaitement nécessaire et légitime, dans cette voie, d’es- 
sayer de passer graduellement du plan d'étude des « règles de l’ac- 
livité » à celui de la nature des rapports entre excitation et inhibition 
en respectant la formulation qu’en a donnée Pavlov. 

La déclaration de Pavlov énoncée plus haut nous est d'une aide 
immense dans cette tâche. Elle exige que nous étudiions le proces- 
sus d’inhibition non pas en général, abstraction faite des règles 
principales de l’activité nerveuse supérieure établies par Pavlov, 
mais, au contraire, en liaison étroite avec ces règles et en partant 
d'elles. C’est seulement à cette condition qu'on peut être sûr de 
l'utilité d'une analyse physiologique fine des formes complexes 
du comportement. Au cas contraire, il s'agirait d’une opération 
faite à la légère, complètement inutile pour le développement géné- 
ral de la doctrine de Pavlov. De telles tentatives ont déjà été faites 
et je peux en indiquer les plus intéressantes. Il s'agit des mono- 
graphies d'Eccles (1952, 1964) et de Konorsky (1948, 1950). Ces 
tentatives fort utiles donnent, sans aucun doute, des points d'appui 
pour juger de l'excitation et de l’inhibition au point analytique ex- 
trême — au niveau des synapses. Toutefois, elles n’établissent pas 
le pont entre les « règles générales » bien étudiées du réflexe con- 
ditionné et ces phénomènes neurophysiologiques analytiques. Cha- 
que catégorie de notions vit sa propre vie, se contentant de sa propre 
argumentation et de son pouvoir de conviction. 

Il est clair qu'il manque des mécanismes transitoires et un mo- 
dèle universel qui aiderait à répartir les pièces analytiques entre 
les mécanismes déterminés d'une « règle générale ». Comme le lec- 
teur a pu le voir, nous avons fait cette tentative à La fin du chapitre 
précédent et elle nous aide pour l'instant à déterminer la qualité 
de la pièce étudiée, de la synapse par exemple, suivant sa position 
dans cet édifice universel de l'acte comportemental. Sans ces no- 
tions transitoires, toute conception du rôle de la synapse, par exem- 
ple, n’aurait pas d'application concrète aux problèmes propres de 
l’activité nerveuse supérieure. 

Les livres précités ne donnent pas de réponse à la question cen- 
trale de l'inhibition interne : pourquoi est-ce le non-renforcement 
par l'appât de l’excitant conditionnel qui suscite une inhibition 
dans le cortex cérébral ? Il est clair que, sans répondre à cette ques- 
tion essentielle, reliant les règles générales de l'activité de l'écorce 
cérébrale à ses mécanismes physiologiques les plus fins, nous ne pou- 
vons espérer une résolution tant soit peu satisfaisante du problème 
de l'inhibition corticale. 

La recherche en physiologie de l’activité nerveuse supérieure 
a sa singularité. À l'un de ses pôles se trouvent les règles générales 
de l’activité nerveuse, règles établies avec précision et qui sont à 
la base du comportement intégral de l'homme et des animaux, et 
à l’autre l'étude scrupuleuse des processus nerveux les plus subtils 
se déroulant au cours de dix-millièmes de seconde dans le temps 
et occupant dans l’espace des centièmes de micron. 
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Il n’est pas étonnant qu’on ressente la noble tentation de réunir 
tous ces domaines de la recherche, d'expliquer les lois supérieures 
à la lumière des liens de cause à effet s'exprimant, par éxemple, par 
des phénomènes électriques ou des remaniements physico-chimiques. 
Toutefois, ces tentatives recèlent des dangers pour l’investigateur. 
Plus il s'éloigne dans son analyse des lois générales et des « règles 
de l’activité » préalablement obtenues, plus le danger est grand 
de noyer la vérité dans le flot des spéculations physico-chimiques 
et synaptiques. 

Après avoir maintes fois essayé d'aborder le problème de l'in- 
hibition corticale en tant que forme spéciale de l'inhibition, nous 
sommes parvenus à la conviction que la voie la plus juste et la plus 
rapide vers la résolution de ce problème prend son commencement 
aux règles générales de l'activité nerveuse supérieure. telles qu'elles 
ont été formulées par Pavlov. 

Tant qu’on n’aura pas établi avec certitude l'origine et les mé- 
canismes physiologiques généraux de l'inhibition corticale, il sera 
difficile d'orienter vers un objet concret les méthodes électrophysio- 
logiques et chimiques modernes, fussent-elles les plus fines. C’est 
pourquoi nous jugeons nécessaire de commencer la discussion du 
problème de l’inhibition corticale ou conditionnée par celles des 
questions que Pavlov lui-même estimait prioritaires et non résolues. 

Naturellement, en abordant l’examen des principales particu- 
larités physiologiques de l’inhibition corticale, nous devions, avant 
tout, nous interroger sur l'axe fondamental de cette analyse. 

Comme on sait, les notions d’« excitation » et d’« inhibition » 
ont été empruntées par Pavlov à la physiologie générale du système 
nerveux où elles s'étaient constituées et avaient été suffisamment 
élaborées. Pourtant, il ne faut pas perdre de vue que les conditions 
d'apparition, dans l'écorce cérébrale, de ces processus, c'est-à-dire 
des phénomènes d'excitation et d’inhibition conditionnées, sont en 
rapport avec les particularités du comportement de l'organisme in- 
tégral. 

Pavlov caractérise ainsi les propriétés distinctives de l'inhibi- 
tion spécialement corticale ou conditionnée : « Nous avons l'inhi- 
bition spéciale des grands hémisphères, l'inhibition corticale. Elle 
survient dans des conditions déterminées là où elle n’était pas aupa- 
ravant, elle s'exerce en dimension, elle disparaît quand les condi- 
tions sont différentes et elle se distingue en ceci de l’inhibition plus 
ou moips constante et stable des régions inférieures du S.N.C., 
c'est pourquoi, à la différence de celle-ci (externe), elle est dite in- 
terne. Il serait plus juste de l’appeler inhibition acquise ou condi- 
tionnée 1. » 

On ne doute guère actuellement que, quel que soit le niveau au- 
quel intervient l'inhibition, ce processus soit, par sa nature physico- 
chimique, un phénomène d'hyperpolarisation. Ici, le chercheur se 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 563. 
329 


trouve devant deux sortes de faits : d'une part, l'extrême diversité 
des actes comportementaux intégraux dont chacun est déterminé 
par le branchement du processus d’inhibition ; de l'autre, les pro- 
cessus microchimiques, se déroulant dans les éléments du tissu ner- 
veux indépendamment de la complexité de l'acte comportemental 
donné et de son sens biologique, se réalisent par le processus univer- 
sel de l'hyperpolarisation. 

Quelle voie doit choisir le chercheur pour ne pas se perdre dans 
l'immense diversité des formes de l'inhibition ? comment se mani- 
festent-elles dans le comportement intégral de l'animal ? 

Si la thèse de l’identité de la nature physico-cihimique de toutes 
les formes d’inhibition est juste, à notre avis, l’analyse la plus effi- 
cace reposera Constamment sur les aspects les plus certains de nos 
notions de la nature de l’inhibition. 

En raison de toutes ces considérations nous avons jugé que la 
conception la plus acceptable pour nous était celle exprimée dans 
les travaux de Setchénov, élaborée dans les laboratoires de Vvéden- 
ski et Oukhtomski et bien illustrée, actuellement, par les recherches 
au moyen de microélectrodes (Eccles, 1964 ; Jasper, 1964 ; Jung, 
1964). 

Comme le montre l'expérience, le point de vue des écoles russes 
répond entièrement à tous les matériaux recueillis sur la physio- 
logie de l’activité nerveuse supérieure. Il est vrai que, comme le 
montrera l'exposé ultérieur, certains faits de cette activité devront 
recevoir une interprétation autre que celle généralement admise et 
certains autres devront être reliés à la conception de la nature de 
l’inhibition. Cependant, compte tenu des particularités de l’inhibi- 
tion conditionnée, nous devons avant tout nous demander : à quel 
point il est admissible de confronter la théorie de l’inhibition, née 
de l’étude de l’activité nerveuse inférieure dans certaines écoles 
physiologiques, avec la théorie de l'inhibition corticale en tant que 
forme spéciale d'inhibition élaborée au cours de l'activité nerveuse 
supérieure ? 

Tous les faits sont pour une telle confrontation car nous devons 
reconnaître à toutes les formes de l’inhibition, comme l’a fait Pav- 
lov lui-même, une « nature commune ». 

Au cours de l’évolution des animaux et de la complexification 
de leur interaction avec le monde extérieur, l'excitation et l’inhibi- 
tion, en tant que manifestations primaires d’un tissu nerveux spé- 
cialisé, n'ont apparemment pas subi de modifications essentielles. 

On arrive à cette conclusion en appréciant les fonctions motrices 
du plus primitif et du plus archaïque des amphibiens connus de la 
paléontologie moderne. Son existence se rattache au Carbonifère 
inférieur de l’ère paléozoïque. Cet animal, l'Eogyrinus, possédait 
déjà tous les mécanismes de la locomotion sur quatre membres, de 
même que notre contemporain l'axolotl, étant donné que les caractè- 
res squelettiques de son appareil moteur et, par conséquent, ses com- 
binaisons de groupements musculaires, différaient peu de ceux de 
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l'axolotl. On peut donc affirmer qu'il révélait tous les traits de la 
coordination médullaire avec relations réciproques, excitation ryth- 
mique dans les cellules nerveuses et «inhibition inconditionnée », 
telle que nous l'entendons pour des animaux contemporains. Or, on 
sait fort bien que cef animal vivait il y a plus de 250 millions d’an- 
nées | 

Ainsi, l'évolution avait déterminé, il y a déjà très longtemps, 
les traits fondamentaux de l'excitation et de l’inhibition en tant 
que processus de coordination dans le comportement adaptatif. 
Les modifications et les perfectionnements ultérieurs des relations 
animal — monde extérieur se sont produits presque exclusivement 
sous forme de complexifications structurales du système nerveux 
et de ses fonctions. Le volume des contacts des animaux avec le 
monde extérieur augmentait ainsi que la vitesse des réactions ex- 
plosives de l’excitation ; le processus d’inhibition se perfectionnait 
tandis que s’accroissait le nombre des rapports possibles entre les 
points excités et inhibés ; la circulation des excitations par des 
connexions nerveuses multilatérales se compliquait, la faculté d'as- 
socier des excitations agissant simultanément sur l'organisme se 
développait, etc. 

Cependant, les propriétés physico-chimiques de l’excitation et 
les mécanismes de son apparition jusque dans les structures nerveu- 
ses au niveau suprême sont demeurés pour l'essentiel les mêmes. 
L'excitation reste, comme auparavant, une signalisation rythmique 
construite sur la base de cycles d'excitations solitaires. 

Il en est de même du processus d’inhibition. Apparue au cours 
de l’évolution comme le résultat des relations perfectionnées entre 
les diverses fonctions des animaux, comme un facteur de limitation 
et de fractionnement de l’excitation et d'élaboration de l'attitude 
différenciée de l'animal envers le monde extérieur, l’inhibition n'a 
pu subir, même dans les régions supérieures du S.N.C., de modi- 
fications chimiques importantes. 

Il y a lieu de signaler ici qu'il existe un point de vue selon le- 
quel c’est l'excitation qui est apparue la première au cours de l’é- 
volution et ce n’est que plus tard, secondairement, que l'’inhibition 
est apparue sur sa base. Les auteurs partageant ce point de vue ne 
divergent que sur des points secondaires. Certains d'entre eux affir- 
ment que l’inhibition a surgi comme résultat de l’action d’excita- 
tions extrafortes, c'est-à-dire essentiellement comme inhibition pro- 
tectrice, ultraliminaire (E. Asratian). D'autres, au contraire, esti- 
ment qu'elle est apparue comme l'« inhibition la plus primitive » 
sous forme d’inductions. « Nous pouvons probablement parler d’un 
stade de développement des êtres où se manifeste seulement l'irrita- 
bilité. Nous ne savons rien de l'inhibition à ce stade et peut-être 
ne s'exprime-t-elle pas... 1» 


1 D. Birioukov, Thèses des rapports à la IX® session de l'assemblée géné- 
rale de l'Ac. des Sc. méd. de l’U.R.S.S., M., 1955, p. 7 (éd. russe). 
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Sans effleurer la question de savoir ce qu'était l’inhibition la 
plus primitive, nous devons, cependant, indiquer que l'on ne peut 
sans doute pas reconnaître la possibilité de l'existence d'un animal 
qui ne serait doué, à une certaine phase de l'évolution, que de l'ex- 
citation. 

Dès que, chez les êtres primitifs, est apparue l'éventualité d'a- 
voir plusieurs fonctions ou même processus chimiques incompatibles, 
inévitablement et immédiatement l'inhibition devait entrer en scè- 
ne. Elle a lieu, en fait, même dans les processus métaboliques les 
plus élémentaires sous forme d'«inhibition par le produit final ». 
C'est le prototype de l’inhibition dans son expression la plus par- 
faite, que l'évolution a utilisée dans l'activité adaptative. L'exposé 
qui va suivre montrera qu'il est nécessaire de préciser cette hypo- 
thèse. 

Partant de toutes les considérations énoncées on peut affirmer 
non seulement l'éventualité, mais aussi la nécessité d'une analyse 
physiologique générale des conditions d'apparition de l’inhibition 
corticale et de ses relations avec l'excitation. Et ici, on se heurte 
immédiatement à certaines questions décisives. Sans leur donner 
une réponse juste, on ne pourrait espérer analyser avec succès le 
problème de l'inhibition corticale dans son ensemble. 

Voici ces questions : a) quels mécanismes nerveux sont communs 
à l’inhibition corticale en tant que processus de l’activité nerveuse 
supérieure et à l’inhibition propre aux segments inférieurs du sys- 
tème nerveux ? b) lesquels de ces mécanismes communs peuvent ser- 
vir de point de départ pour l'établissement d'un lien organique entre 
les notions pavloviennes de l'activité nerveuse supérieure (surtout 
de l’inhibition conditionnée) et les notions de la physiologie générale 
du processus nerveux ? | 

Ces questions sont de premier ordre. Le succès de l'analyse tout 
entière de l’inhibition corticale dépend de leur position correcte. 
De mon point de vue, c’est justement parce que, dès le début, l'ob- 
jectif de l'analyse était mal formulé que de nombreuses tentatives 
de comprendre la nature physiologique de l’inhibition corticale ont 
échoué. 

Nul doute que, de tous les mécanismes communs possibles, nous 
devons nous intéresser avant tout à ceux qui aident à élucider les 
particularités spécifiques de l’inhibition corticale, qui en font le 
mécanisme d'adaptation aux conditions changeantes du milieu et 
permettent d'éliminer des contradictions dans les données recueillies 
sur la physiologie de l’inhibition. 

Il importe également que ces mécanismes aient été mis en évi- 
dence dans un certain ordre et n’aient pas été, au début de la recher- 
che, aussi fins que le mécanisme synaptique, les processus ioniques, 
les médiateurs, par exemple, ce qui aurait pu nous écarter du « plan 
de recherche » sur lequel Pavlov développait la théorie de l’acti- 
vité nerveuse supérieure. 
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Or, si l’on commence la recherche par les fins processus synapti- 
ques qui ne se manifestent séparément par aucun symptôme dans 
les actes comportementaux de l'animal, le physiologiste quitte im- 
médiatement, dans ces opérations qui ne sont encore que purement 
spéculatives, le plan pavlovien initial d'étude de la question. Tous 
les raisonnements sur ce plan seront privés du degré nécessaire de 
validité et, naturellement, ils ne pourront élucider plus en détail 
les relations étudiées excitations — inhibitions. 

Bien entendu, cela ne signifie pas qu’il est, d’une façon générale, 
inutile d'étudier les facteurs humoraux et les mécanismes syriapti- 
ques en liaison avec les problèmes de l’activité nerveuse supérieure. 
On sait de quelle aide ont été les travaux des collaborateurs du la- 
boratoire pavlovien sur les bromures, les hormones (castration), etc. 
Et quand il s'agit des substances dont la localisation de l’action 
est bien étudiée, nous pourrons, sans aucun doute, recevoir des ren- 
seignements utiles sur les mécanismes subtils de l’activité nerveuse 
supérieure. 

Par contre, lors de la résolution des questions fondamentales 
de l'apparition de l'inhibition interne, le mécanisme synaptique 
doit être l'étape finale de l'analyse physiologique et non le point 
de départ ; il doit être une sorte d'étalon pour comprendre les réflexes 
conditionnés inhibiteurs en tant qu'actes de l'organisme intégral. 
Nos connaissances de la physiologie des seuls appareils synaptiques 
n’y suffisent pas. 

Dans nos recherches quotidiennes, nous appelons lois architec- 
turales les « règles générales » de l'activité nerveuse supérieure, 
entendant par là les aspects de l'acte intégratif que nous avons ex- 
posés au chapitre VI. 

Fait important, toute étude anatomique ou même moléculaire 
doit occuper une place déterminée dans ce grand édifice. C'est ce 
rôle fonctionnel du processus qui détermine son sens, la direction 
de l’analyse et l'interprétation des résultats obtenus. 

Une telle tactique des recherches rend plus solide et mieux 
orientée toute hypothèse sur les processus élémentaires subtils de 
l’activité nerveuse supérieure. 

C'est justement la raison pour laquelle les nombreuses tentatives 
de discuter le problème au niveau synaptique (Konorsky, 1948 ; 
Eccles, 1953 ; Gastaut, 1957) n’ont pu rien fournir d'essentiel pour 
répondre à la question centrale du problème de l’inhibition interne : 
pourquoi, si l'on ne renforce pas par la prise de nourriture un excitant 
conditionnel, le processus initial d'excitation conditionnée se trou- 
ve-t-il transformé en processus d’'inhibition conditionnée ? 

C’est également la question primordiale dans le problème de 
l'inhibition corticale. 

De longues années de recherches des questions dont la résolution 
pourrait constituer la base générale de l'analyse de l'inhibition, nous 
ont amenés à la conclusion que ces questions sont les suivantes: 
1) les mécanismes physiologiques de l'apparition de l’inhibition 


333 


interne ; 2) la localisation de l'inhibition interne ; 3) les mécanismes 
physiologiques de la propagation de l'inhibition interne. 

Sans une Caractérisation physiologique satisfaisante de ces trois 
mécanismes on ne saurait se faire actuellement une idée claire de la 
mécanique de l'inhibition interne. 

Avant d'analyser, du point de vue des questions exposées ci- 
dessus, le problème de l'inhibition corticale, il est nécessaire d'élu- 
cider la place occupée par ces trois questions dans la théorie géné- 
rale de l’inhibition élaborée aussi bien dans les ouvrages des écoles 
physiologiques russes (Setchénov, Vvédenski, Oukhtomski) que dans 
de nombreuses publications étrangères (Sherrington, Eccles, Jasper, 
Fessard). 


Setchénov, Vvédenski et Oukhtomski sur l'apparition 
de l'inhibition dans le système nerveux central 


La découverte de l'inhibition dans le système nerveux central 
est l’immense mérite de la physiologie russe. 

En déterminant toutes les conditions d'apparition du proces- 
sus inhibiteur dans l’esprit de Setchénov et de Vvédenski, nous 
nous facilitons la compréhension des particularités physiologiques 
de l'inhibition corticale dans la doctrine de Pavlov. 

Nous entendons par apparition de l'inhibition le moment criti- 
que où, dans les éléments cellulaires du cortex cérébral, apparaît 
pour la première fois, sur la base d'une excitation précédente, un 
processus d'inhibition qui ne permet pas le développement d'effets 
extérieurs parfaitement déterminés de l'activité et qui s'avère donc, 
dans ce sens, l'opposé de l’état actif de la cellule nerveuse, c.-à-d. 
de l'excitation. 

Sous l'influence de quels facteurs ce processus se développe-t-il ? 
Comment. son apparition dépend-elle du processus d'excitation ? 
On doit remarquer que ces questions ne se sont jamais posées sous 
une telle forme à propos de l'inhibition interne. Or, leur réponse 
doit faciliter sensiblement la compréhension du rôle joué par l'in- 
hibition dans la formation d'actes complexes de l'activité nerveuse 
supérieure. 

C'est Setchénov qui a soulevé le premier la question des mécanis- 
mes d'apparition de l'effet inhibiteur dans le S.N.C. Il y a été amené 
par son étude expérimentale détaillée de l’inhibition des réflexes 
médullaires découverte par lui et survenant par application d'un 
cristal de sel sur les couches optiques d'une grenouille. 

Cependant, autant la découverte de « centres inhibiteurs » par 
Setchénov est populaire, autant son explication des mécanismes 
physiologiques de l’action inhibante de ces centres a été méconnue. 

Notre grand compatriote a connu le destin qui est souvent celui 
des hommes de génie. Par son explication de l'apparition du proces- 
sus inhibiteur, Setchénov a dépassé de beaucoup la physiologie du 
système nerveux de son temps, ce qui eut pour conséquence l'oubli 
immérité de sa conception de l'inhibition dans son ensemble. 
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Chose étrange, cette question d’une importance exceptionnelle 
est restée en dehors du champ visuel des biographes et des auteurs 
soviétiques de nombreux essais sur Setchénov. 

On ne sait pourquoi, l'attention que nous y avons portée dans 
notre livre « De Descartes à Pavlov » (1944) est restée inaperçue. 
Nous nous efforcerons ci-dessous de souligner le sens réel des idées 
de Setchénov à ce propos et de montrer qu’elles sont en rapport di- 
rect avec le problème de l'inhibition corticale que nous exami- 
nons. 

Après avoir effectué nombre d'expériences ingénieuses et variées, 
Setchénov arrive à la conclusion suivante : « L'’inhibition des ré- 
flexes quand les couches optiques sont irritées correspond à l'état 
d'excitation des mécanismes qu'elles renferment (souligné par nous. — 
P. A.) .… En d'autres termes, ces mécanismes retiennent les ré- 
flexes. Les voies de propagation de ce genre d’inhibition des réflexes 
dans la moelle épinière se trouvent dans les parties antérieures de 
celle-ci !, » 

Ainsi, selon Setchénov, l'inhibition de l'activité réflexe sur- 
vient obligatoirement après une excitation préliminaire de certains 
mécanismes des couches optiques irritées par le sel et, par consé- 
quent, seule cette excitation primaire peut mener dans la suite, d’une 
façon quelconque, à un effet inhibant final sous forme de l'arrêt 
de l’activité des éléments moteurs des cornes antérieures de la moel- 
le. 

Setchénov proteste énergiquement contre la supposition que, 
dans ses expériences, l'inhibition serait le résultat d'une surexcita- 
tion et qu'elle se développerait directement au point d’application 
du cristal de sel, c'est-à-dire dans les couches optiques. Il cite comme 
argument ce fait certain que lorsqu'on applique le cristal de sel 
sur les couches optiques, on constate les signes de l'excitation hors 
de la région irritée par le cristal, La présence de telles excitations 
doit nous convaincre que seul un processus d'excitation peut se dé- 
velopper primitivement dans les couches optiques et se propager 
par le S.N.C. avant que n'apparaisse l’inhibition d'un effet actif 
quelconque. Il écrivit à ce propos : « La frénation des réflexes est 
le produit de l'excitation et non de la surexcitation de mécanismes 
nerveux quelconques. Car l'effet se développe dans les premiers ins- 
tants d'application de l'excitant, avant que des mouvements soient 
effectués. En outre, l'irritation des coupes des couches optiques 
produit, en plus d'une inhibition, l'arrêt diastolique du cœur san- 
guin, c'est-à-dire qu'elle excite le bulbe de façon évidente ? » (sou- 
ligné par nous. — P.A.). 

Il découle nettement de ces déclarations de Setchénov et du sens 
de ses expériences de contrôle que la répression d’une activité posi- 


1 Physiologie du système nerveux. Fasc. Ill, sous la direction de K. By- 
kov, M 52, 2: 116 (éd. russe). 
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tive de l’organisme, comme les réflexes spinaux, est le résultat de la 
propagation d'excitations se développant en réponse à l'irritation 
directe des couches optiques. 

Ses réflexions sur les mécanismes des « centres inhibiteurs » et 
son désir de prouver la justesse des conclusions exposées ci-dessus 
amenèrent Setchénov à effectuer des expériences avec excitation 
d'un nerf sensitif. Il en conclut que l’action frénatrice de l’excita- 
tion d’un nerf sensitif sur une activité réelle du S.N.C. se réalise 
également par l'excitation préliminaire de certains mécanismes cons- 
tituant ensemble un acte réflexe. 

11 exprima le plus clairement son point de vue sur l’inhibition 
en tant qu'acte réflexe dans son avant-propos au livre « Physiologie 
du système nerveux ». Cet ouvrage a été publié plus tard que ses 
premières déclarations sur l’inhibition, c’est pourquoi l'opinion 
que Setchénov y a exprimée sur le mécanisme de l’action inhibitrice 
présente un grand intérêt. 

Dans sa classification des actes réflexes d'après leur effet final, 
Setchénov accorde le plus d'attention à deux de leurs formes et les 
caractérise comme suit : 

4. « Le commencement de l'acte est une excitation sensorielle, 
sa fin l’activité des organes effecteurs... Ce genre de phénomènes 
nerveux est le plus répandu, et il représente le type du réflexe 
ou du phénomène réfléchi au sens large du mot. 

2. Le commencement de l'acte est une excitation sensorielle, 
sa fin la répression du mouvement. Ce genre de phénomènes nerveux 
ne se distingue nullement du précédent en ce qui concerne l'origine ; 
toute la différence est qu'ici La fin de l'acte est l'excitation non pas 
des organes effecteurs, mais de mécanismes particuliers qui refrènent 
le mouvement. Par conséquent, les phénomènes qui s’y rapportent 
sont des réflexes par leur origine et s'appellent des inhibitions ré- 
fléchies des mouvements ! » (souligné par nous. — P,4.). 

En affirmant le caractère réflexe de toutes les actions frénatrices, 
Setchénov en trouve un analogue complet dans l'action inhibante 
du pneumogastrique sur le cœur, qui est le prototype de toute inhi- 
bition. Il part ici de la prémisse que, dans les conditions naturelles, 
l'inhibition de l’activité cardiaque ne peut avoir lieu que si le centre 
du preumogastrique est excité et si ceite excitation parvient à la pé- 
riphérie par le pneumogastrique. Selon Setchénov, l'inhibition sur- 
vient alors dans le ganglion nerveux du cœur. | 

Par analogie, il estime que tant par excitation d’un nerf sensitif 
que par application d'un cristal de sel sur les couches optiques les 
excitations primaires qui apparaissent exercent leur action fréna- 
trice au niveau médullaire. 

Pour récapituler ces expériences visant à expliquer la mécanique 
physiologique de l’action inhibitrice du S.N.C., on peut dire que, 


1 Physiologie du système nerveux. Fasc. II, p. 11, 
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selon Setchénov, le mécanisme essentiel des « centres inhibiteurs » 
est le développement des excitations qui, se propageant secondaire- 
ment dans le S.N.C., entraînent un processus inhibiteur. 

Ceci signifie que la localisation des centres inhibiteurs dans le 
diencéphale ne coïncide pas avec l'endroit où apparait l’inhibition 
même et, ce qui importe le plus, le centre inhibiteur « agit » à des 
distances respectables à l’aide de mécanismes d'ercitation. 

Si l’on analyse attentivement le caractère de toutes les expérien- 
ces de Setchénov ainsi que tous ses exemples, on voit qu'il s’y agit 
toujours de deux excitations. L'une d'elles est l'excitation que Set- 
chénov suscite et apprécie comme activité initiale (réflexe spinal, 
activité cardiaque). L'autre excitation est ordinairement formée 
dans ses expériences sous l'influence d'actions spéciales (applica- 
tion d'un cristal de sel, excitation d'un nerf sensitif), et l’indice 
de l'interaction de la première et de la seconde excitations est l’in- 
hibition, l'élimination de l’activité initiale. 

Il serait, certes, incorrect d'affirmer que les travaux de Setché- 
nov fournissent une conception achevée de la rencontre de deux 
excitations comme condition obligatoire d'apparition d'une inhibi- 
tion. Toutefois, les faits expérimentaux et les conclusions de Set- 
chénov ne laissent aucun doute sur l’originalité et la nouveauté de 
cette orientation dans l'appréciation des mécanismes d'’inhibition. 
C'est cette circonstance qui autorise à penser que l'histoire de la 
théorie de l’apparition de l’inhibition en tant que résultat de la 
rencontre d’excitations Commence avec l’œuvre de Setchénov. 

La marche des raisonnements de Setchénov sur la question de 
l'apparition et de la localisation de l’inhibition n'a jamais été sé- 
rieusement discutée dans notre littérature physiologique, ce qui a 
souvent conduit à une appréciation incorrecte de sa position dans 
cette question. 

Même un connaisseur du problème de l’inhibition aussi réputé 
qu'Oukhtomski a commis cette faute regrettable. Etant donné que 
l'opinion d'Oukhtomski sur ce sujet a trouvé son reflet dans notre 
littérature scientifique, je me permets de m'y arrêter plus en dé- 
tail. . 

Dans sa monographie « Parabiose et dominante » Oukhtomski 
écrivait : « Setchénov supposait qu'il existe dans le S.N.C. des 
centres inhibiteurs spéciaux ayant une répartition topographique 
spéciale. Certes, ce n'était pas une « explication » du mécanisme de 
l'inhibition. L’idée que ce processus d'inhibition doit être le ré- 
sultat de la collision d’excitations dans les centres appartient à 
Goltz !. » 

Malheureusement, la même opinion a connu une vaste exten- 
sion parmi les adeptes de Pavlov, or elle ne traduit que très médio- 
crement le sens réel des faits remarquables recueillis par Setchénov 


1 Physiologie du système nerveux. Fasc. III, livre 1, p. 300. 
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qui aident à résoudre le problème des mécanismes d'apparition de 
l'inhibition dans le S.N.C. On ne lui attribue d'ordinaire que la 
découverte même de l'inhibition. Or, ce n’est pas, loin de là, le prin- 
cipal dans ses idées sur l'inhibition centrale. 

Pour le montrer, il suffirait des extraits d'ouvrages de Setché- 
nov que nous avons cités plus haut. Cependant, le problème de la 
priorité de Setchénov dans cette question fondamentale de la théo- 
rie de l'inhibition centrale est si important que nous nous permet- 
tons de praduire plusieurs autres citations. 

A la fin de la description de ses expériences avec étude des mé- 
canismes frénateurs dans le S.N.C., Setchénov écrivit : «Etant 
donné que les centres freinant les réflexes sont, de même que ces der- 
niers, excilés en vue d'une activité par irritation d'un nerf sensitif, 
on peut penser que l'appareil rétenteur est, tout comme l'appareil 
moteur (le nerf moteur et son muscle), dans un état de faible exci- 
tation tonique constante. L'un ne contredit pas l'autre, dès que 
l'on comprend que l'excitation motrice est un peu plus forte que l'ex- 
citation frénatrice ! » (souligné par nous. — P.A.). 

Il en découle que Setchénov se représentait la présence d'une 
activité externe positive comme la victoire d’une « excitation mo- 
trice » plus forte et qu'au contraire l'effet frénateur extérieur est 
le résultat dynamique d'une collision de deux excitations dans le 
S.N.C., d'où l’« excitation rétentrice » sort victorieuse. Ainsi, dans 
les deux formes d'effet extérieur (positif et rétenteur) nous avons 
affaire à la collision de deux excitations. 

Le fait que, selon Setchénov, la deuxième excitation est fournie 
par des «centres rétenteurs spéciaux » ou « appareils rétenteurs » 
ne Change rien au sens fondamental de ses idées sur l'instant même 
de l'apparition de l'excitation. 

Si l'on tient compte de ce que Setchénov avait publié dès 1863 
ses données et les considérations théoriques qui en découlaient (Mé- 
ditzinski Vestnik, n° 34), alors que Goltz s'est exprimé à ce sujet 
d'un point de vue spéculatif en 1869 seulement, la priorité mondiale 
de Setchénov dans cette conception importante et progressiste des 
mécanismes d'apparition de l'inhibition dans le S.N.C. ne fait 
aucun doute. 

Du point de vue des faits exposés il faut considérer comme in- 
justifiée l'opinion largement répandue depuis quelque temps par 
certains savants tels que Hilgard, Marquis selon laquelle la théorie 
de Setchénov sur les « centres inhibiteurs » n'a qu'un intérêt histo- 
rique. Prise dans toute sa profondeur physiologique, la théorie de 
Setchénov sur l'inhibition n'a rien perdu de son actualité, ni de 
sa valeur scientifique. Ce serait plutôt le contraire : c'est précisé- 
ment maintenant, quand se dresse devant nous la tâche de donner 
une Caractérisation physiologique détaillée des rapports entre l'ex- 
citation et l'inhibition dans l'écorce cérébrale, que la théorie de 


1 Physiologie du système nerveux. Fasc. III, livre 4, p. 51. 
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Setchénov sur l'inhibition doit occuper une position centrale dans 
toutes les hypothèses de travail sur ce sujet. 

Dans les travaux d'Oukhtomski et de ses disciples, cette idée 
a pris des formes physiologiques encore plus concrètes, ce qui per- 
met, nous le verrons plus loin, de passer directement à l'analyse des 
mécanismes d'apparition de l'inhibition corticale. 

Oukhtomski a exprimé avec une netteté particulière son idée 
sur l'apparition de l’inhibition dans un de ses rapports : « L'’inhi- 
bition exige pour être réalisée d'urgence des conditions plus com- 
plexes et mieux définies. Ce processus coûte plus cher, il s’élabore 
plus tard qu'une simple décharge d'excitations ..… L'’inhibition est 
la rétention urgente de l’excitation. Ceci signifie qu'existent déjà 
l'activité et l'excitation qu'il va falloir refréner sur-le-champ, de 
même que c’est seulement par une nouvelle activité urgente et des 
impulsions soudaines que l’on peut obtenir à temps un effet inhibi- 
teur. En d’autres termes, l’inhibition est le résultat inévitable de la 
rencontre de deux excitations, l'une qui est inhibée et l'autre qui inhi- 
be, c'est-à-dire qu'elle suppose obligatoirement leur présence dans 
le substrat où leur interaction fait naître le processus en question ! » 
(souligné par nous. — P.4.). 

Ce point de vue est encore plus nettement exprimé par Oukh- 
tomski dans son article « Sur l’histoire de la théorie de l’inhibition 
nerveuse ». Ici, il ne définit pas seulement son attitude envers le 
problème étudié, mais, ce qui est particulièrement important, il 
énonce une thèse fondamentale sur deux excitations se faisant con- 
currence dans tous les cas où apparaît une inhibition. 

Oukhtomski disait par exemple : « En considérant l’inhibition 
comme un dérivé et une modification de l'excitation, le chercheur 
se pose par là même la tâche suivante. Chaque fois qu'il observe 
l'inhibition d'un processus d’excitation venant de se dérouler, il 
doit supposer l'apparition dans l’organisme d'une autre source d’ex- 
citation qu'il va situer et qui enverra des influences inhibitrices vers 
le processus observé 2. » Oukhtomski estime que cette action réten- 
trice n'est possible que si l'« excitation inhibante » est déjà une 
« excitation amorcée ». 

Les déclarations d'Oukhtomski révèlent une conception plus 
travaillée de l'apparition du processus d'inhibition : il indique un 
mécanisme inconnu jusque-là. Quant à son essence, cette conception 
coïncide entièrement avec les vues de Setchénov exposées plus haut. 
Rappelons que pour Setchénov les « centres inhibiteurs » agissaient 
sur l'excitation en cours également par branchement de « méca- 
nismes d’excitation », c'est-à-dire par l'envoi urgent d’excitations 
vers le point du système nerveux où devra se produire l'inhibition 
de l'excitation en cours. Par conséquent, sur ce point décisif de la 
théorie de l’inhibition, les opinions de deux écoles physiologiques 
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russes importantes (celle de Setchénov et celle de Vvédenski Oukh- 
tomski) coincident. 

Nous n'avons pas l'intention, dans ce court essai, de donner un 
exposé détaillé de la fhéorie de l'inhibition de Vvédenski-Oukhtom- 
ski, car elle est assez connue, tant dans notre pays qu'à l'étranger. 
Il ne me fallait qu'argumenter rigoureusement les idées de Vvéden- 
ski et d'Oukhtomski sur l'instant et les conditions de l'apparition 
de l’inhibition. 

Résumons les thèses des écoles physiologiques sur l'apparition 
de l’inhibition dans le S.N.C. : 

4. L'inhibition apparaît comme résultat du système d'excita- 
tions réflexes en développement (Setchénov). Dans les centres ner- 
veux elle provient toujours de la « rencontre » de deux excitations. 
La cause immédiate de son apparition est l'action d'« excitations 
inhibantes » fortes sur des « excitations refrénables » faibles (Vvé- 
denski, Oukhtomski). 

2. L'inhibition est localisée non dans la zone afférente de l’arc 
réflexe, mais sur les voies plus éloignées de formation de la réaction 
intégrale. C'est là seulement qu'est créée la possibilité d’une ren- 
contre des excitations « inhibante » et « refrénable » avec, pour 
résultat, la répression de telle ou telle manifestation de l’activité 
de l'organisme (Setchénov, Oukhtomski). 

3. L'inhibition ne se propage pas comme action autonome à 
distance. Le point de départ de l’irritation ne donne naissance qu'au 
processus d’« excitation inhibante » qui, étant plus fort, conditionne 
l'apparition de l'inhibition dans La zone de formation de La réaction 
inhibée. 

Ajoutons à ceci que la découverte d’un contrôle centrifuge des 
entrées afférentes par inhibition de certaines afférentations ne con- 
tredit pas ces thèses. Ici encore, une excitation forte intégrée par 
voie centrale vient se joindre, par ses voies centrifuges, à une autre 
excitation aux premières étapes de son arrivée dans le S.N.C. par 
le récepteur périphérique. Hernandez-Peon, Jouvet, Scherrer (1956) 
et d'autres chercheurs ont montré que, dans la région des ganglions 
sensitifs primaires (tels que le n. cochléen), la réaction exploratoire 
peut bloquer les excitations afférentes. 

Nul doute que ce mécanisme permet la synthèse afférente la 
mieux réussie et, nous l'avons vu, le choix actif d'une afférentation 
plus adéquate. 

Cependant, l'architecture fondamentale de telles « répressions » 
reste en vigueur : l’« excitation inhibante » plus forte bloque l’« ex- 
citation refrénable » étrangère et plus faible. Il est possible que cette 
forme d'inhibition se réalise avec l'aide d’une hyperpolarisation 
présynaptique. À en juger par les données d’Eccles (1964), l'ingé- 
rence du processus d'hyperpolarisation s’observe dans des disposi- 
tifs très variés du système nerveux. Mais nous en reparlerons plus 
en détail au chapitre sur la nature du processus d'inhibition. 
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L'inhibition en tant que fonction da l'organisme 
intégral 


Dans les paragraphes précédents nous avons montré que les éco- 
les physiologiques russes expliquaient essentiellement l'apparition 
de l'inhibition dans le S.N.C. par la rencontre de deux excitations. 

Naturellement, une telle approche ne permet pas de juger de la 
nature de l'inhibition même, mais elle indique nettement les inte- 
ractions pour lesquelles ce processus joue un rôle intégrateur et, 
par conséquent, il détermine l’acte comportemental. 

Nous devons donc, là aussi, faire une distinction entre l'impor- 
tance de l’inhibition pour l'architecture globale d'un acte compor- 
temental et son importance en tant que processus physico-chimique 
élémentaire. 

Il est nécessaire, dans ce paragraphe, de caractériser avant tout 
le rôle intégratif de l’inhibition ; c’est pourquoi nous examinerons 
des exemples d’apparition de ce processus, C'est-à-dire de l’élimi- 
nation d'un phénomène par rencontre et interaction de deux excita- 
tions. Comme une telle rencontre est la condition obligatoire d'une 
inhibition, il est clair que celle-ci doit immédiatement disparaître 
si, pour une raison quelconque, une des excitations cesse de se dé- 
velopper. 

Comme le dit Vvédenski, l'inhibition est un processus « provo- 
qué.. par des impulsions incidentes et disparaissant pour cette rai- 
son aussitôt que celles-ci sont éliminées ! ». 

On voit que l'inhibition ne peut exister de façon autonome, 
sans lien avec les excitations qui lui font concurrence. Elle apparaît 
et existe tant que durent les excitations qui l'ont engendrée. 

Considérons le comportement de l’homme et des animaux dans 
les conditions naturelles. Nous constatons, avant tout, que cette 
« rencontre des excitations » n’est ni isolée, ni locale. Elle consti- 
tue toujours la base physiologique du conflit de deux activités spé- 
cifiques quelconques de l'organisme qui englobent généralement 
la plupart de ses fonctions et diffèrent tant par leur origine que par 
les constituants actifs. 

Selon nous, si l’inhibition est apparue au cours de l’évolution, 
c'est pour faire face à la nécessité du branchement successif d’acti- 
vités spécifiques de l'organisme ayant un effet adaptatif déterminé. 

Quand une inhibition apparaît, il s'agit de l'action frénatrice 
d'une excitation sur une autre, cette action pouvant avoir lieu à 
tous les niveaux du S.N.C. Si l’on aborde ces relations d'un point 
de vue purement physiologique, on peut établir un trait caractéris- 
tique : dans presque tous les cas il s’agit d’une action à distance 
réalisée par les éléments conducteurs du S.N.C. Ceci a lieu, comme 
nous l'avons vu, dans le cas de l’«inhibition Setchénov », dans 
celui de la répression d'un effet sécrétoire par les excitations motrices 
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de la réaction exploratoire et particulièrement dans tous les cas 
d'inhibition d'une activité sous-corticale par l'écorce cérébrale. 

De cette façon, le chercheur qui se propose d'étudier l’action 
inhibitrice d’une excitation sur une autre doit obligatoirement 
montrer quelle est la nature du processus nerveux qui fait propager 
cette action. Montrer le mécanisme de cette action réprimante dans 
tous les cas analogues signifie situer exactement la naissance de 
l’inhibition et le blocage de l’« excitation inhibante » et, en même 
temps, déterminer le moment de la sortie libre des « excitations 
inhibantes » sur les neurones finals et les appareils de travail pé- 
riphériques. 

Il est nécessaire de préciser une des thèses les plus populaires 
de la physiologie qui est souvent, et sans aucune raison valable, 
mise en Cause à propos du problème examiné. Il s’agit de la lutte 
pour la voie finale qui, depuis Sherrington, est prise par la physio- 
logie contemporaine pour un des principes de l'« activité intégrative 
du système nerveux ». Dans cette thèse, il faut distinguer deux no- 
tions d’une importance tout à fait différente pour la compréhen- 
sion de l'intégration physiologique : celle de « voie finale » et celle 
de « lutte pour la voie finale ». 

Alors que la première notion correspond à une loi physiologique 
importante parfaitement déterminée, conséquence des particularités 
architecturales du S.N.C., la seconde n’est, dans une grande mesure, 
que le résultat de conditions expérimentales artificiellement créées 
et ne joue que très rarement dans le cas du comportement naturel 
des animaux. 

Or, depuis que Sherrington dans son livre célèbre « Integrative 
Action of the Nervous System » a donné à ce principe une valeur 
universelle, on se heurte souvent au fait que beaucoup rattachent 
à cette catégorie de phénomènes le mécanisme physiologique de la 
rencontre de deux excitations. 

Etant donné que nous aurons souvent affaire, dans l'analyse ul- 
térieure du problème de l’inhibition corticale, à la « voie finale », 
pour éviter tout malentendu d'interprétation nous jugeons nécessaire 
de délimiter nettement les notions susmentionnées et de leur donner 
une appréciation physiologique aussi exhaustive que possible. Nous 
avons abordé cette question plus d'une fois (P. Anokhine, 1948, 
1949). Cependant nous ne l'avons jamais examinée en rapport avec 
l'apparition de l'inhibition dans le S.N.C. 

Qu'est-ce que la « voie finale » au sens morphologique et physio- 
logique ? 

Le plus commode est d'étudier cette question sur le même exem- 
ple qui a servi de base à la conception de la « lutte pour la voie fi- 
nale », c'est-à-dire sur l'exemple du neurone moteur final des cor- 
nes antérieures de la moelle épinière. Ce neurone a une particularité 
caractéristique propre à un degré divers à d’autres neurones finals : 
il reçoit les excitations émanant de centres nerveux de localisalions 
différentes. C'est le point de convergence des neurones du centre 
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vestibulaire, du noyau rouge, du bulbe, des centres médullaires, 
de l'analyseur moteur du cortex (voie pyramidale), ainsi que des 
neurones sensitifs des segments spinaux correspondants, etc. (fig. 
106). 

Lette particularité structurale du neurone moteur final de la 
moelle épinière a des conséquences physiologiques exceptionnelles 
qui n’ont été estimées à leur juste valeur par la physiologie du systè- 
me nerveux que tout ré- 
cemment. En effet, les 
fibres nerveuses conver- 
geant vers le neurone 
final lui apportent des 
excitations dont les pa- 
ramètres sont très dif- 
férents. La voie vesti- 
bulo-spinale et certaines 


Fig. 106. Schéma du con- 
trôle multilatéral] d'un 
même neurone moteur mé- 
dullaire de la part des ni- 
veaux supérieurs du S.N.C. 


C — cortex, NP — neurone py- 
ramidal , V — neurone vestibu- 
laire, NR — neurone du noyau 
rouge ; AI — afférentation ipsi- 
latérale ; AC — afférentation col- 
latérale ; NM — neurone mo- 
teur, AR — axone de retour se 
terminant par des formations 
synaptiques sur le corps de son 
neurone moteur. 


autres, par exemple, conduisent les excitations les plus « ra- 
pides » dont la vitesse de propagation atteint 165 m/s (Lloyd, 1941). 
En même temps, le même neurone, par la voie pyramidale et les 
neurones sensitifs des segments correspondants, reçoit des excita- 
tions dont la vitesse de propagation est de 86 m/s au plus. Si l'on 
ajoute à cela les ramifications de certains neurones végétatifs con- 
tenus dans la voie pyramidale où la vitesse de propagation de l'ex- 
citation ne dépasse pas 22 m/s (!), on se rend compte de l'étonnante 
diversité des excitations qui s'adressent aux dendrites d’un même 
corps cellulaire. 

Ces excitations se distinguent non seulement par la vitesse de 
leur propagation, mais aussi par le moment de leur apparition, leur 
amplitude, la durée d’un cycle d’excitation, etc. 

Ainsi, toutes ces excitations différant par leurs paramètres pé- 
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nètrent dans un collecteur commun, la cellule des cornes antérieures 
de la moelle épinière qui effectue alors une fonction primordiale, 
la transformation de toutes ces excitations différentes en une seule 
excitation monotone qui se dirige par les arones moteurs vers la pé- 
riphérie, sur le muscle. 

Quels sont les mécanismes de cette « refonte », par le corps cel- 
lulaire, d’excitations diverses en une forme unique d'excitation 
caractéristique de l’axone du neurone moteur final ? Cette question, 
qui ouvre de nouvelles perspectives à la recherche, reste encore sans 
réponse. 

Dans un aperçu des principes généraux de l'activité nerveuse, 
Adrian (1947) a appelé le processus décrit ci-dessus « homogénéisa- 
tion » des excitations, sans en expliquer toutefois le mécanisme. 

Gesell (1939) a failli le faire avec sa théorie électrotonique de 
l’activité du corps de la cellule nerveuse. Cependant cette théorie 
comporte de nombreuses contradictions insolubles. Nous avons vu 
que le mécanisme de la réunion de toutes les excitations conver- 
geant vers le corps de la cellule neurveuse a été, à notre labora- 
toire, l’objet fascinant de recherches variées et acharnées (voir cha- 
pitre V). 

Dans le présent ouvrage nous ne pouvons éclairer ce problème 
en détail car il détournerait la pensée du lecteur. Nous l'avons déjà 
discuté de façon plus poussée au chapitre V. Pour le moment, ce 
problème n’est intéressant que dans la mesure où il facilite la ré- 
ponse à la question posée plus haut : est-ce que toutes les excitations 
que nous avons énumérées entrent en lutte à un moment quelconque 
rour le neurone final ? 

L'étude des propriétés du motoneurone montre que l'idée de 
«lutte» est le résultat d'une transposition erronée des données 
d'expériences montées dans des conditions artificielles sur le fonc- 
tionnement normal du S.N.C. Toutes les excitations contrôlant 
le motoneurone spinal lui parviennent toujours dans telles ou telles 
proportions caractérisant la part de chaque excitation dans le mouve- 
ment correspondant de l'animal et déterminent dans leur ensemble 
le degré d'excitation du neurone même. 

Mais où se résout la question du degré de participation de chaque 
excitation à l'activation du motoneurone final ? Nul doute qu'elle 
l'est par l'activité intégrative des formations nerveuses supérieures, 
y compris le cortex, et que le neurone moteur final reçoit passive- 
ment les excitations qui lui arrivent dans un ordre établi et 
les «refond » en une forme d'’excitation spécifique de l’axone 
moteur. 

Examinons un exemple approprié qui nous aidera à illustrer 
encore mieux cette idée. 

Admettons qu'un chien trotte paisiblement et qu’une puce le 
pique à l'oreille. Evidemment, le chien devra avoir, dans ce cas, 
une réaction de grattage effectuée au moyen de la patte postérieure 
correspondante. Mais comme l'animal est en train de marcher, à ce 
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moment sa patte postérieure et ses motoneurones sont occupés à 
réaliser cette fonction. L'excitation forçant l’animal à s’avancer 
et celle qui doit l’inciter à se gratter entreront-elles en « lutte pour 
les neurones finals » ? Oh lea 

Certes non. Voici ce qui se produit en réalité. Les excitations 
afférentes provoquées par la piqüre de la puce inhibent, aux étages 
supérieurs du S.N.C., l'activité nerveuse qui gouverne la marche 
et de là les « combinaisons toutes prêtes d’excitations et d'inhibi- 
tions » nécessaires à l’acte de grattage se dirigent vers le champ 
moteur du membre intéressé. Voilà pourquoi dans les cornes anté- 
rieures de la moelle il n'y a pas en fait de « lutte des excitations 
pour la voie finale ». 

Pourtant si l’on crée, comme dans l'expérience de Sherring- 
ton, les conditions artificielles de l'excitation simultanée de deux 
nerfs sensitifs d'un membre dont les ramifications convergent vers 
les mêmes motoneurones des cornes antérieures de la moelle, on 
assiste effectivement à une « lutte des excitations pour la voie fi- 
nale ». Evidemment, ce phénomène peut servir de modèle pour 
analyser des propriétés physiologiques déterminées de la cellule 
nerveuse. Cependant une analyse de ce genre ne sera utile que si 
nous n'oublions pas que dans l'activité naturelle du cerveau entier 
une telle lutte des excitations pour le motoneurone final est très 
rare. Dans la majorité des cas, il y a la lutte de deux activités d'en- 
semble non pas pour la « voie finale commune », mais pour le droit 
de sortir sur des voies finales qui, pour les activités en compéti- 
tion au moment envisagé, peuvent être tout à fait différentes. 

En eïfet, quelle « voie finale commune » peut-il y avoir pour 
une réaction exploratoire, essentiellement motrice, et une réaction 
sécrétoire répondant à un excitant conditionnel ? 

Or, la lutte éclate précisément entre ces deux réactions et se 
termine d'ordinaire par l'inhibition de la sécrétion. Un tel rapport 
des excitations est observé dans le cas de l’inhibition externe com- 
me l'ont montré plus d'une fois les expériences du laboratoire de 
Pavlov. 

Ainsi, aujourd'hui, quand nous abordons l'explication des mé- 
canismes intimes de la rencontre de deux systèmes d'excitations, 
rencontre qui se termine obligatoirement par l’inhibition de l'un 
d'eux, il ne faut pas oublier que pour l'organisme intact il s’agit 
toujours de la lutte de deux activités spécifiques pour le droit de 
sortir sur les voies finales. Ces voies ne sont nullement communes ; 
au contraire, dans la plupart des cas, elles sont différentes et corres- 
pondent spécifiquement à chacune des activités en lutte. 

La différence entre notre thèse et celle de Sherrington sur la 
« lutte pour la voie finale » est tout à fait évidente : dans les condi- 
tions naturelles, la rencontre et, par conséquent, la lutte des exci- 
tations se déroulent avant leur sortie sur les voies finales. Elles 
ont lieu, non pas sur les motoneurones spinaux, mais à des niveaux 
plus élevés de l'intégration, et c’est là que se détermine la parti- 
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cipation de toute voie finale en fonction des constituants actifs 
des activités en compétition. 

Autrement dit, l'ensemble des excitations externes et internes, 
la synthèse afférente, détermine le point essentiel : quelle activité 
d'ensemble de l'organisme doit être formée au moment donné? et 
la participation de l'un ou de l'autre composant moteur en découle 
automatiquement. 

Cette forme d'interaction dans le système nerveux central ca- 
ractérise un organisme intégral, c’est pourquoi nous construisons 
là-dessus notre étude des mécanismes finals de la représentation 
d’une des excitations engagées. 

Vu les particularités de l'interaction d'activités intégrales de 
l'organisme, on ne saurait non plus être complètement d'accord 
avec Oukhtomski qui écrit à propos de la fonction d'inhibition : 
« En bref, on pourrait expliquer ainsi ce mécanisme : tant que la 
voie nerveuse est occupée à conduire Îles ondes d'excitation, elle 
ne peut être utilisée pour la réception et la conduction de l’influx 
nerveux suivant et elle est en somme bloquée pour lui. De Bologoé 
à Moscou, la voie est en fait interdite pour les trains venant de Ry- 
binsk tant qu'elle est occupée par les convois venant de Léningrad » 
(Oukhtomski, 1937). 

Nous avons vu que l'inhibition coordinatrice dans l'organisme 
entier obéit à un mécanisme un peu différent : pendant la formation 
d'une activité plus intense, elle exclut toute possibilité d'appari- 
tion d’une autre activité intégrale, même si cette dernière utili- 
sait, pour faire sortir l'excitation sur les ogranes de travail, des 
voies très détournées, n'ayant pas de nœuds de communication avec 
l'activité de l'organisme prédominant au moment donné. 

Pour se servir de l’image empruntée par Oukhtomski aux com- 
munications ferroviaires, il faudrait dire : tant que le train va de 
Léningrad à Moscou, la formation et, par conséquent, l'arrivée à 
Moscou d’autres trains où qu'ils aient pu commencer à se former, 
est complètement exclue. En d'autres termes, le train qui va de 
Léningrad à Moscou bloque pour les autres non seulement la voie 
qu'il suit lui-même, mais, en raison d’une action inhibante acces- 
soire, il exclut la possibilité même de la formation et de l’arrivée 
des trains à Moscou par n'importe quelle autre voie. 

Il nous semble que cette dernière représentation imagée reflète 
plus complètement le principe de la formation des activités de 
l'organisme intégral et caractérise plus justement les mécanismes 
d'interaction entre activités qui préviennent le désordre dans le 
comportement de l'animal. 

En rapport avec les particularités de l’activité intégrale carac- 
térisées plus haut, nous estimons nécessaire de faire quelques re- 
marques terminologiques essentielles qui faciliteront considéra- 
blement la compréhension de notre point de vue lors de l'analyse 
ultérieure du problème de l'inhibition. 

Prenant en qualité de principe fondamental « la rencontre d'ex- 
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citations » comme condition nécessaire del’apparition d’une inhi- 
bition dans le système nerveux central, nous devons quand même 
noter une certaine inexactitude de cette expression. Elle reflète 
correctement le moment de l'apparition du processus d'inhibition, 
mais elle ne correspond pas tout à fait aux conditions concrètes 
de cette « rencontre » dans l'activité intégrale de l'organisme ; 
bref, elle ne reflète pas l'architecture réelle des excitations qui se 
rencontrent et, par conséquent, elle entrave l'analyse ultérieure. 

L'expression « rencontre d'excitations » définit le contenu gé- 
néral du mécanisme, mais elle ne définit pas le caractère et le nom- 
bre des excitations qui se rencontrent. Cette expression a un arrière- 
goût d'expérience analytique dans laquelle l’expérimentateur, se 
servant de stimuli de laboratoire, peut à son gré provoquer deux (1) 
excitations antagonistes. Or, le trait caractéristique de l'activité 
intégrale de l'organisme dans les conditions naturelles est qu'elle 
renferme généralement des composants effecteurs à la périphérie. 
Ces composants se manifestent par des effets végétatifs ou somati- 
ques, et cela en une Coordination exacte. La réaction exploratoire 
d'un animal, par exemple, renferme, comme manifestation de 
l'organisme intégral, des composants somatiques sous forme de con- 
traction des muscles cervicaux (rotation de la tête), oculaires (mise 
en place de l’analyseur optique), etc. Mais en même temps, si l’on 
étudie les composants respiratoire, cardiaque et autres composants 
végétatifs de cette réaction, on voit qu'éls y participent en pleine 
coordination avec les composants somaliques. 

Le côté le plus remarquable de cette coordination des compo- 
sants effecteurs périphériques est qu'ils se développent en obéis- 
sant à des relations temporelles précises. La contraction des mus- 
cles oculaires ne peut avoir lieu plus tard que celle des muscles cer- 
vicaux et la rotation de la tête vers l'excitant, sinon, le sens biolo- 
gique de toute la réaction serait perdu. 

De même, le composant respiratoire de la réaction exploratoire 
prend un aspect très Caractéristique (élévation du tonus inspira- 
toire), comme l'ont montré les recherches de nos collaborateurs 
(S. Balakine, 1935 ; E. Poléjaev, 1953 ; A. Choumilina, 1956 ; 
S. Sanguinov, 1957), et se développe dans le temps en un rapport 
déterminé avec ses composants somatiques (V. Kassianov, 1950). 
Par conséquent, à la coordination fine et précise des excitations des 
composants effecteurs à la périphérie, constituant un acte intégral, 
correspond une coordination fine et précise des excilations dans le 

N.C. 

Cette thèse acquiert une importance particulière pour cette 
raison encore que chacun des composants effecteurs possède son 
excitation à lui se déroulant dans ses propres centres. Ainsi, l'in- 
tégration centrale des excitations pour un acte comportemental 
intégral quelconque s’organise très exactement dans le temps et 
dans l'espace, et chaque appareil effecteur entre en activité au mo- 
ment exact où l'exige la structure de l'acte en question. 
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Pour faire mieux comprendre ce point très important de l'acti- 
vité intégrale de l'organisme, examinons un exemple concret. Ad- 
mettons qu’en réponse à l'excitant conditionnel l'animal doive 
s'approcher d'une écuelle se trouvant à une certaine distance de 
lui. Essayons de nous représenter un moment tout l'ensemble des 
appareils effecteurs qui doivent être mis en action pour que la 
réaction alimentaire en tant que tout puisse avoir lieu. D'abord, 
l’animal doit faire un mouvement vers l’écuelle. Par lui-même, 
ce mouvement est l'aboutissant d'interactions centrales fort com- 
plexes. Comme l’ont montré les expériences de Choumilina, Kas- 
sianov, Koriakine et autres, il doit y avoir avant tout une sortie 
simultanée des excitations généralisées sur tous les segments spi- 
naux. Ces excitations ne sont pas désordonnées : elles procèdent 
à la redistribution du tonus musculaire sur toute la musculature du 
corps et cette redistribution doit correspondre exactement à l'équi- 
libre du corps nécessaire au mouvement des membres que l'animal 
va exécuter. C’est seulement après cette excitation généralisée qu’au 
bout de quelques dixièmes de seconde les excitations provoquant 
des mouvements locaux des membres arrivent aux motoneurones 
spinaux. Ce processus de double sortie des excitations sur les champs 
moteurs de la moelle commence par un complexe unique d'exci- 
tations dans le S.N.C., et c’est seulement plus tard, par suite de 
leurs vitesses de propagation différentes, qu'elles se séparent dans 
le temps, ce qui détermine la nécessité pour elles de se correspondre 
à la périphérie. C’est le composant moteur de la réaction alimentaire 
conditionnée. Il est suivi de la sortie des excitations vers l'appareil 
effecteur sécrétoire, ce qui peut se produire soit simultanément 
avec les excitalions motrices, soit après elles, mais elles survien- 
nent dans le S.N.C. en parfaite coordination dans le temps avec 
les excitations motrices. ]l se produit parallèlement des modifi- 
cations de l'activité respiratoire et cardiovasculaire, la modifica- 
tion du tonus intestinal et la redistribution des excitations dans 
les appareils hormonaux, etc. 

Etant denné que ces excitations ont une caractéristique quali- 
tative différente au sens de la vitesse de propagation et des voies 
menant du lieu de leur apparition jusqu'à l'organe effecteur, il 
est clair que l'intégration centrale de ces excitations doit être très 
complexe pour que chacune d'elles parvienne à son appareil effec- 
teur au mcment nécessaire pour réaliser les buts adaptatifs de l'ani- 
mal dans la situation donnée. 

Il est impossible de ne pas être surpris de l'extrême précision 
du travail du système nerveux qui organise instantanément en un 
tout toutes ces excilaticns et tous les appareils effecteurs qui leur 
correspondent. Nous parlons souvent et beaucoup de l’« organisme 
comme un tout», mais ncus cherchons assez rarement à nous re- 
trouver dans cette organisation physiologique complexe qui est 
propre à tcut acte adaptatif, fût-il le plus simple. 

Laissons pour l'instant de côté la question de savoir si tous 
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les composants de la réaction intégrale sont égalemont nécessaires 
à l'évaluation de cette réaction de l'animal et lesquels d’entre eux 
sont « prépondérants ». Nous y reviendrons au mon3nt opportun. 
Ainsi, à chaque activité intégrale de l'organisme (alimsntaire ou 
exploratoire) correspond, dans le système nerveux central, non 
pas une seule excitation homogène, mais un système constitué d'ex- 
citations diverses, intégrées à la perfection. 

Il est facile de voir que cette activité intégrale efférente est 
ce qui, dans notre architecture universelle de l'acte comportemsn- 
tal (voir p. 319), correspond au « programme d'action », c'est-à- 
dire au mécanisme essentiel qui se forme dès que s’achève le stade 
« synthèse afférente » et qu'est prise la décision d'accomplir un 
acte avec toutes ses parties fragmentaires. 

Evidemment, si l’on se représente la précision nécessaire pour 
l’accomplissement de cet acte et non d'un autre, le fait mime de 
l'organisation d’un complexe d'’excitations efférentes peut sembler 
inconcevable en raison de la complexité de sa composition. Il suf- 
fit de dire qu'il renferme non seulement toutes les étapes de l'action, 
mais aussi toutes les particularités des composants végétatifs qui 
doivent caractériser les futurs résultats de l’action entreprise. Les 
expériences de Chidlovski (1960) faites à notre laboratoire dans 
le but d'apprécier les composants végétatifs du réflexe conditionné 
le démontrent de façon convaincante (voir plus bas). 

Par conséquent, quand nous transportons l'expression « rencon- 
tre d'excitations » du domaine physiologique dans les conditions 
naturelles de l'activité de l’organisme, nous devons parler de La 
rencontre de deux systèmes d'excitations aux niveaux de leur inté- 
gration centrale avec pour résultat la modification complète de la 
part prise aux réactions par les composants effecteurs. 

En effet, si la réaction exploratoire en tant qu'’« activité étran- 
gère » « inhibe notre réflexe conditionné », du point de vue physio- 
logique il est impossible d'admettre qu'elle inhibe son composant 
sécrétoire dont nous tenons compte au moment donné, tandis que 
la réaction alimentaire intégrale de l'animal avec tous ses autres 
composants spécifiques serait restée telle quelle. L'expérience montre 
que la réaction exploratoire inhibe toujours la réaction alimentaire 
en tant que réaction intégrale de l'organisme. 

Ceci signifie qu’en plus que « la réaction motrice a inhibé la 
sécrétion », le composant respiratoire caractérisant auparavant la 
réaction alimentaire s'est transformé en composant respiratoire 
Caractéristique de la réaction exploratoire, le composant cardio- 
vasculaire a subi la même transformation, etc. Les recherches di- 
rectes sur les pneumogrammes des animaux pris dans l'expérience 
persuadent que ce genre de transformations se produisent dans 
tous les composants de la réaction qui subit une inhibition. 

Toutes les considérations ci-dessus nous obligent à parler, dans 
la suite, non pas de la rencontre de deux excitations homogènes 
quelconques, maïs de celle de deux systèmes d’excitations dont cha- 
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cun correspond à telle” ou telle activité intégrale de l'organisme et 
à son résullat spécifique. 

Nous prccédons à ce changement de terminologie non seulement 
parce que la notion de « système d'excitations » reflète plus exac- 
tement les relations réelles qui se constituent dans l'écorce et la 
sous-écorce lors de la formation d'une réaction intégrale de l’ani- 
mal. Un autre fait important est que le recours à cette notion pose 
au chercheur précccupé par notre problème plusieurs questions : 
pourquoi cette inhibition complète de certains composants de la 
réaction intégrale et cette transformation des autres ? où se pro- 
duit cette transformation de certains des composants de la réaction 
inhibée — sur les neurones finals ou à des niveaux supérieurs ? 
et, enfin, où se détermine l'intégration générale de l’activité in- 
tégrale inhibante ? 

En fin de compte, la notion de système d’excitations correspond 
parfaitement à la notion que nous avons examinée en détail au cha- 
pitre VI, celle de système fonctionnel en tant que système se ter- 
minant par un effet adaptatif déterminé dans l'intérêt de l’orga- 
nisme entier. 

Par conséquent, quand nous parlons de la « rencontre » de deux 
systèmes d'’excitations sur le plan intégratif, nous avons en vue 
l'interaction de deux activités bien dessinées de l'organisme entier. 

Devons-nous souligner l'utilité de ces voies de la recherche 
pour nous rapprocher finalement de la compréhension du problème 
de l’inhibition corticale en tant que mécanisme régulant les réac- 
tions adaptatives de l'organisme entier ? 


CHAPITRE VIII 


NATURE DE L'INHIBITION ET MÉCANISMES 
DE SON APPARITION DANS L'ACTIVITÉ CORTICALE 


Les représentations modernes de la nature 
de linhibition 


Après les remarques ci-dessus sur l’architecture des relations 
entre les excitations en concurrence dans le S.N.C., nous pouvons 
passer à l'analyse des mécanismes physiologiques intimes qui pour- 
raient expliquer l'apparition de l'inhibition. 

En revenant à la question de la nature de l'inhibition, nous 
devons indiquer qu'il est fort possible que nous rencontrions des 
formes différentes d'actions inhibantes. Toutefois, en les appré- 
ciant, on partira du fait que, dans tous les cas d’'inhibition de l'ac- 
tivité intégrale de l'organisme, se trouvent en relations spatiales 
deux systèmes d'excitations. 

Il en découle tout naturellement une question : quelles sont 
les formes d'action réciproque des formations nerveuses délimitées 
dans l’espace ? 

On sait que la physiologie du système nerveux en connaît deux 
pour l'instant : l'interaction phaso-impulsionnelle et l'interaction 
électronique ou, selon la terminologie de Makarov (1947), « uni- 
formément tonique ». 

Examinons plus en détail la première forme d'action à distance 
qui se réalise au moyen de l'émission d'impulsions solitaires de 
fréquence et configuration différentes. Vvédenski l’a étudiée à la 
fin du siècle dernier, son étude a été poursuivie par Oukhtomski 
et ses élèves. Vvédenski a mis en évidence une loi de l’action de 
l'excitation impulsionnelle, dont l'énorme importance n’a été sai- 
sie que bien plus tard par les physiologistes étrangers (Forbes, 
Batista, Chatfield, Garcia, 1945 ; Monnier, 1936 ; Lorente de No, 
1947, et autres). 

Les principaux aspects de la théorie de Vvédenski sur l'inhi- 
bition pessimale sont bien connus tant chez nous qu'à l'étranger, 
c'est pourquoi nous nous permettons de ne rappeler que brièvement 
ce qui, selon nous, facilite considérablement la compréhension 
de la nature de l'inhibition. 

Vvédenski a assis les interactions de formations excitées sur 
la « loi de la labileté relative » formulée et démontrée expérimenta- 
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lement par lui-même. Selon cette loi, chaque formation excitée 
ne répond aux impulsions qui lui arrivent que tant que les proprié- 
tés protoplasmiques de cette formation permettent d'en reproduire 
la fréquence et l’intensité. Dès que celles-ci atteignent la limite 
des facultés de reproduction du système excité, ce dernier « trans- 
forme » d’abord les excitations incidentes, donnant une décharge 
pour deux influx nerveux reçus et, la fréquence augmentant, il 
cesse tout à fait de réagir et tombe dans un état d’inhibition pes- 
simale. 

La fréquence limite des impulsations que la formation excitée 
donnée est capable de reproduire sans transformation est prise pour 
mesure de la labileté. 

Comme le montrent les données expérimentales de l’école de 
Vvédenski-Oukhtomski, diverses formations excitées de l'organis- 
me se distinguent fortement par leurs limites de labileté. Selon 
Gasser et Erlanger, par exemple, la labileté de la synapse neuro- 
musculaire est de 100-150 impulsions par seconde, alors que celle 
de divers troncs nerveux, surtout du n. phrénique, est de 1000 (1) 
influx et plus par seconde (Gasser, Erlanger, 1937). 

Du point de vue de l’école de Vvédenski-Oukhtomski, le cerveau 
est un organe présentant une grande diversité de labiletés. Ici, 
chaque cellule nerveuse et chaque synapse représentent une for- 
mation individuelle avec sa propre limite de reproduction des fré- 
quences d’excitations. En outre, cette labileté peut varier dans 
de très larges limites suivant l’état initial de la formation excitée 
donnée. Il suffit, par exemple, de soumettre une cellule nerveuse 
à l'action d'un anesthésique pour que l’inhibition pessimale s'y 
produise à de plus basses fréquences d'’excitations. Ceci signifie 
que la labileté de la cellule nerveuse dans l'état envisagé sera beau- 
coup plus faible que dans l'état normal. 

Les données examinées plus haut (v. chapitre V) sur l'extrême 
diversité des propriétés physiologiques et fonctionnelles des for- 
mations synaptiques d’une même cellule obligent à penser qu'elle 
est en harmonie parfaite avec la diversité de leurs labiletés. 

Il est tout à fait possible qu'indépendamment de la spécificité 
du processus axoplasmique créé par ces synapses diverses, cha- 
cune de celles-ci a son niveau de labileté, c'est-à-dire la faculté 
de reproduire sans transformation la fréquence maximale d'impul- 
sations. 

Notons particulièrement le fait qu’en étudiant la faculté qu'ont 
les cellules corticales de développer une excitation conditionnée, 
Pavlov a rencontré, comme on sait, le phénomène de la limite de 
capacité de travail de ces cellules au delà de laquelle leur excita- 
tion se transforme en inhibition et qu'il appela « inhibition ultra- 
liminaire ». Il existe certainement un lien physiologique entre la 
« limite de capacité de travail » et le « niveau de labileté » : la 
« limite de capacité de travail » de la cellule corticale est toujours 
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rattachée, dans une certaine mesure, à son niveau de labileté. Il 
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faut pourtant se garder d'identifier ces notions. Une cellule ner- 
veuse ayant une très grande labileté peut avoir une capacité de tra- 
vail très basse et vice versa. 

La notion de labileté est construite d’une façon générale sur 
la faculté qu'a la cellule nerveuse de reproduire sans transformation 
une certaine quantité de stimuli dans l'unité de temps, en une se- 
conde. Elle ne dépend pas du temps durant lequel une cellule ayant 
la labileté donnée peut maintenir une activité intégrale de l'orga- 
nisme en Commun avec un nombre énorme d’autres cellules ner- 
veuses ni de son degré de réussite. Or, la limite de capacité de tra- 
vail d’une cellule corticale se mesure justement par sa faculté de 
maintenir et d'assurer, de concert avec d’autres éléments, telle 
ou telle activité intégrale de l'organisme. | 

Malheureusement, cette dernière notion n’a pas une définition 
quantitative aussi nette que la labileté. En somme, la limite de 
capacité de travail d’une cellule corticale dépend toujours dans 
une certaine mesure de la capacité de travail totale de tout un sys- 
tème de connexions nerveuses assurant l’activité conditionnée 
donnée. 

Pour revenir à l'apparition de l’inhibition du type « inhibition 
pessimale » et compte tenu de l'immense diversité des labiletés 
dans les cellules du S.N.C., nous devons souligner que, dans ces 
conditions, la fréquence des impulsions nerveuses devient un instru- 
ment universel d'excitation et d'inhibition sélectives, de branche- 
ment alternatif d'appareils déterminés de l’organisme, etc. Pour 
poursuivre la pensée de Vvédenski et d'Oukhtomski sur l’importan- 
ce du facteur fréquence dans les relations intercentrales, nous pou- 
vons dire que s’il y avait dans le S.N.C. des cellules capables de 
reproduire une fréquence particulièrement élevée d’impulsations 
nerveuses, elles seraient par là même capables d'agir dans de lar- 
ges limites sur les fonctions des autres cellules nerveuses ou sur 
leurs associations fonctionnelles. Dans certains cas, elles pour- 
raient envoyer des impulsations de haute fréquence et inhiber l’acti- 
vité des autres cellules ; dans d'autrés, en envoyant des impulsions 
de fréquence optimale, elles pourraient les amener à une activité 
positive. 

À ce propos, on ne saurait passer outre à une des prévisions 
géniales de Vvédenski. Poursuivant ses raisonnements logiques sur 
l'importance du facteur intensité et fréquence des impulsations 
dans l'apparition de l’inhibition (sa monographie « Excitation, 
inhibition, narcose »), Vvédenski admet avec une étonnante pers- 
picacité cette possibilité que, dans certains cas, l’apparition d'un 
effet inhibiteur peut être considérablement facilitée par la forma- 
tion de structures spéciales aux limites de contact de divers neurones. 

Vvédenski écrit : «Il est possible d’admettre, pour chaque 
fibre nerveuse, les mêmes relations doubles que nous avons indi- 
quées plus haut pour la fibre motrice par rapport à la plaque fina- 
le : dans une combinaison de fréquence et d'intensité on a une action 
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stimulante, dans une autre, une action inhibante... La différence 
des effets pourrait être conditionnée, d’une part, par les proprié- 
tés de l’apparteil terminal et, de l’autre, par La manière dont s'a- 
chève la fibre nerveuse dans l'appareil sur lequel elle doit agir!» 
(souligné par nous. — P.A.). 

Comme le montrent ces citations, Vvédenski est bien formel 
en parlant des mécanismes possibles de l'action inhibante à dis- 
tance des excitations de certaines structures nerveuses sur d’autres. 
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Fig. 107. Appareil accessoire sur le neurone moteur (VM) qui multiplie les 
impulsations nerveuses. 


Le schéma des connexfons de l’axone principal (a) fournissant les influx et des liaisons qui 
en partent avec des commutations synaptiques somplémentaires sur les autres cellules , 
2, 5 4). 


En examinant les particularités des formations péricellulaires sur 
les cellules de Purkinje du cortex cérébelleux, il s'écrie : « Voici 
des conditions admirables pour des actions inhibantes | » 

Chose remarquable, Vvédenski avait donc anticipé de nombreu- 
ses années la découverte par Lorente de No (1939) de la structure 
singulière des appareils terminaux sur certains neurones. On sait 
que ce dernier, qui était à la fois morphologiste et électrophysiolo- 
giste, a montré par des expériences directes que certains motoneuro- 
nes ont une quantité importante de petits neurones « intercalaires » 
(internuncial) qui assurent une multiplication importante des im- 
pulsations arrivant finalement aux motoneurones (fig. 107). 

La figure montre que chaque influx nerveux parvenant au mo- 
toneurone et entrant dans les ramifications spéciales de ses neuro- 
nes intercalaires engendre finalement une excitation successive de 
la partie dendritique du motoneurone par au moins dix influx. 

On se représente aisément l'énorme fréquence d'impulsations 
si l’axone principal est parcouru par des séquences tétaniques na- 
turelles d’impulsations. 

Ainsi, les prévisions de Vvédenski ont été exactement réalisées 
dans les recherches morphologiques. Grâce à la présence d'un tel 


1 Physiologie du système nerveux. Fasc. II, p. 406. 
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appareil terminal, certains neurones peuvent, même pour une faible 
fréquence des impulsations parvenant à l'appareil intercalaire, 
entrer en état d’'inhibition pessimale. 

Notons pour l'instant que la fréquence variable des impulsa- 
tions nerveuses et les structures spéciales augmentant cette fréquen- 
ce peuvent devenir un des « instruments » des actions inhibantes 
dans ne dynamique complexe des interactions intracentrales (v. 
fig. 107). 

Etant donné que les idées de Vvédenski interviennent de plus 
en plus souvent pour expliquer les interactions complexes du S.N.C., 
nous estimons nécessaire de citer les preuves concrètes de ce que.. 
dans certains cas, c'est la fréquence des impulsations nerveuses 
qui détermine la répartition des actions excitantes et inhibantes 
dans le S.N.C. suivant les fréquences d'impulsations qu’il reçoit 
de la périphérie en travail. 

L'exemple le plus net de cette loi universelle est fourni par les 
vieilles données expérimentales de Vvédenski qui n’ont pas été 
entièrement comprises de son temps, mais qui sont claires actuel- 
lement. 

Nous avons en vue ses données sur l'effet de l'appareil respira- 
toire qui diffère selon la fréquence des excitations électriques du 
segment central du pneumogastrique. Comme l'a montré Vvédenski 
(1889), une excitation de 10 à 70 impulsions par seconde entraîne 
l'arrêt des mouvements respiratoires à la hauteur de l'inspiration. 
L'accélération ultérieure des impulsations l’arrête à la profondeur 
de l'expiration. 

Cet effet a été confirmé par la suite par des auteurs russes et 
étrangers, bien que ces derniers ne se fussent jamais référés aux 
sources russes (N. Vvédenski, 1889 ; G. Avtonomov, 1889 ; B. Bi- 
rioukov, 1899 ; A. Choulguine, 1910 ; M. Mikhaïlov, 1914 ; V. Mer- 
koulov et P. Kisséliov, 1935 ; A. Smirnov, 1936 ; A. Mélik-Mé- 
grabov, 1936). Ces auteurs ont cerné une question déterminée : est-ce 
que l'excitation exerce une influence inhibante sur le centre respi- 
ratoire par des fibres inhibantes spéciales ou bien les influences 
inhibantes et excitantes se dirigent-elles vers le centre respiratoire 
par les mêmes fibres et l'effet définitif dépend-il de la structure 
particulière du terminus ? 

Vvédenski, qui a le premier montré l'importance de la fréquence 
des stimuli pour les effets singuliers exercés sur le centre respira- 
toire, optait pour la seconde opinion et estimait donc que les in- 
{luences excitantes et inhibantes sont conduites au centre respiratoire 
par les mêmes fibres du prneumogastrique, alors que l'effet inhibant 
est le résultat des particularités constructives des appareils centraux. 
Cela fait le contenu de ses raisonnements ultérieurs concernant 
l’action inhibante des excitations sur les formations centrales. 
Vvédenski termine l'exposé de sa pensée sur l'unité des influences 
excitatrices et inhibitrices sur le centre respiratoire par ces paroles 
remarquables : « Si l'on pouvait assurer dans la suite pour cette 
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explication des points d'appui et un développement, ce point de 
vue aiderait en fait à donner une grande unité à l'interprétation 
des manifestations les plus diverses de l'organisme. » 

Nous nous efforcerons plus loin de montrer que c'est justement 
l'établissement de cette unité qui est mis à l’ordre du jour dans 
l'étude des relations intercentrales. 

Dans la littérature neurophysiologique on affirme de plus en 
plus souvent que le facteur décisif dans les relations intercentrales 
est la fréquence des impulsations nerveuses excitant tel ou tel com- 
plexe nerveux. Ces conceptions reposent sur les dernières données 
expérimentales obtenues au moyen d’un appareillage oscillographi- 
que perfectionné (nous en parlerons plus en détail par la suite). 

Pourquoi les données non équivoques de Vvédenski sur l’impor- 
tance décisive de la fréquence des stimuli pour le caractère de la 
réponse centrale n’ont pas connu en leur temps de large dévelop- 
pement et n’ont pas, en fait, exercé d'influence déterminante sur 
la pensée neurophysiologique, pourquoi les faits de Vvédenski, 
comme cela se produit souvent dans l’histoire du développement 
des idées scientifiques, sont « tombés dans l'oubli » ? 

I1 nous semble qu'actuellement on peut donner à cette question 
une réponse nette. 

Remarquons tout d’abord que l'attention des chercheurs était 
centrée sur une question tout à fait déterminée : existe-t-il des 
« fibres inhibantes » spéciales ? En outre, ayant trouvé les réactions 
régulières du centre respiratoire à la stimulation artificielle du 
pneumogastrique par des excitations électriques de diverses fré- 
quences, Vvédenski ne pouvait pas poser alors la question décou- 
lant logiquement de ses recherches : à quoi correspondent ces ex- 
citations artificielles dans le cycle respiratoire naturel ? 

Comme ces questions ne furent pas posées en leur temps, les 
faits de Vvédenski restèrent incompris et en dehors de la logique 
de la régulation naturelle de l'acte respiratoire sur la base des im- 
pulsations afférentes provenant des alvéoles pulmonaires ; pour 
cette raison, ils ont échappé à l’attention des chercheurs neuro- 
physiologistes. 

C'est seulement 30 ans plus tard, quand est apparue la 
fine technique oscillographique d'étude des processus nerveux, 
qu’on a compris la véritable valeur des trouvailles expérimentales 
de Vvédenski. Ces trouvailles ont démontré de façon spectaculaire 
l'importance universelle du facteur fréquence des impulsations 
dans l’activité de coordination permanente du S.N.C. 

En 1933, Adrian utilisant pour la première fois la fine technique 
oscillographique a montré que durant toute l'inspiration, c’est-à- 
dire tant que les alvéoles s’emplissent d'air, des flux d’impulsations 
nerveuses se dirigent vers le S.N.C. par les rameaux pulmonaires 
du pneumogastrique. Par la suite, ces recherches ont été confir- 
mées et développées dans les travaux de Keller et Loeser (1929), 
Partrige (1933), Rice (1938), Wiss (1939-1954), Gesell (1940). Tous 
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les auteurs mentionnés ont obtenu des résultats presque identiques 
montrant que, dans la période d'inspiration, les impulsations af- 
férentes dans le pneumogastrique. augmentent graduellement de 
zéro à 80-100 par seconde. Au cours d'actions artificielles diverses, 
telles que l'insufflation forcée d'air dans le poumon, cette fréquence 
peut s'élever jusqu'à 250 impulsations par seconde. 

Un examen plus attentif des expériences mentionnées révèle 
une circonstance remarquable : la fréquence minimale des impul- 
sations afférentes naturelles, apparaissant au début de l'inspiration 
dans le pneumogastrique, est égale à 1-30 impulsations par seconde. 
C'est la fréquence de l'excitation artificielle du pneumogastrique 
arrêtant la respiration en phase d'inspiration. En même temps, 
la fréquence maximale des impulsations afférentes à la hauteur 
de l'inspiration est de 80-150 impulsions par seconde, c’est-à-dire 
qu'elle correspond, dans l'excitation artificielle du pneumogastri- 
que, à la fréquence critique du passage de l'arrêt en phase inspi- 
ratoire à l'arrêt en phase expiratoire. 

La confrontation de ces données autorise à dire que Vvédenski 
a découvert une loi de la plus haute importance pour la coordina- 
tion de l’acte respiratoire : ses phases dépendent entièrement de 
la caractéristique fréquentielle liminaire différente des centres ins- 
piratoire et expiratoire. 

À première vue, l'attitude différente envers la fréquence des 
impulsations afférentes des parties inspiratoire et expiratoire du 
centre respiratoire dépend, semble-t-il, de leur labileté différente 
dans le sens de Vvédenski. 

Toutefois, une analyse plus poussée de cette sensibilité sélective 
montre que son mécanisme est beaucoup plus complexe. 

Notre collaboratrice Fantalova procédait systématiquement à 
l'enregistrement oscillographique simultané de la sortie des exci- 
tations des parties inspiratoire et expiratoire du centre respiratoire 
sur les appareils moteurs périphériques sur le fond d'excitation 
continue du segment central du pneumogastrique par des stimuli 
de fréquences basses (30) et élevées (135). Comme l’ont montré 
les résultats des recherches, pour une basse fréquence d’excitation 
la sortie des impulsations nerveuses sur le n. phrénique augmente 
considérablement et, au contraire, celle de l'excitation du centre 
expiratoire sur le muscle oblique de l’abdomen se trouve entière- 
ment inhibée (fig. 108). 

Au moyen d’une courbe synthétique on peut donner une repré- 
sentation des particularités dans le rapport des excitations des deux 
parties du centre respiratoire qui ont été mises en évidence dans 
le travail de Fantalova (fig. 108, À). 

L'axe des ordonnées traduit l'intensité de l’action excitatrice 
du courant sur les actes inspiratoire et expiratoire et l’axe des abs- 
cisses les fréquences d’impulsations qui provoquent ces actes. 

Comme le montre le schéma, le centre de l'inspiration et celui 
de l'expiration ont des propriétés qui se distinguent considéra- 
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blement de celles de la réaction neuromotrice normale, et cela dans 
des sens opposés. La moitié inspiratoire possède la faculté de s'ex- 
citer très rapidement jusqu'au maximum et de tomber très rapide- 
ment, pour une fréquence relativement basse des impulsations, dans 
l'inhibition pessimale. La partie expiratoire du centre possède 
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Fig. 108. Schéma expliquant l'importance de la fréquence d'impulsations 
provenant des appareils afférents des alvéoles du poumon. 


A —un cycle respiratoire ; B — modification du volume de l’alvéole en rapport avec l'am- 
pliation croissante de la cage thoracique ; C — fréquence des influx nerveux afférents sur- 
venant dans les récepteurs lors de l'extension. 


les propriétés tout à fait opposées : elle ne s'excite pas ou même 
s'inhibe par des influx rares et ne se met en activité que lorsque 
les alvéoles se sont suffisamment dilatées et que la fréquence des 
impulsations afférentes qui suivent le pneumogastrique est maxi- 
male. 

Nul doute que ces propriétés sont constitutionnelles, c'est-à- 
dire déterminées génétiquement. 

On est en présence d’une sélectivité de l'excitation des deux 
parties du centre respiratoire, bien adaptée à l’impulsation affé- 
rente naturelle survenant dans les intérocepteurs des alvéoles et 
se modifiant au cours du cycle inspiration-expiration. 

En raison de ces particularités l'autorégulation s'organise très 
favorablement dans les limites de la fonction respiratoire. A la 
phase inspiration les impulsations émanant des récepteurs des al 
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véoles excitent le seul centre de l'inspiration, tandis qu’à la hau- 
teur de l'inspiration ces mêmes impulsations d’une fréquence plus 
élevée inhibent déjà le centre de l'inspiration et ne font que com- 
mencer à exciter celui de l'expiration (V. Fantalova, 1949). 

On assiste donc à une participation rationnelle du facteur fré- 
quence à la coordination des relations centro-périphériques. 

Vu ces caractères physiologiques de la coordination dans le fonc- 
tionnement du centre respiratoire, deux questions importantes 
se posent : 

1. Par quels moyens physiologiques et structuraux le S.N.C. 
atteint-il un seuil d'excitation bas pour le centre inspiratoire et, 
ce qui est particulièrement important, comment se forme dans 
ce dernier un seuil très bas de pessimum de fréquence ? 

2. Par quels moyens le S.N.C. obtient-il que l'excitation du 
centre expiratoire soit complètement réprimée dans la période des 
fréquences d'impulsations où le centre inspiratoire réussit à s'ex- 
citer et à passer à l’état d’inhibition pessimale ? 

Nous estimons nécessaire d'attirer l'attention sur ce deuxième 
point. Il suffit d’admettre un instant que les cellules du centre ex- 
piratoire possèdent les propriétés physiologiques d’excitabilité des 
cellules nerveuses habituelles pour se rendre compte sur-le-champ 
que l'acte respiratoire est impossible. Avec une telle hypothèse, 
l'expiration commencerait au début de l'inspiration, c'est-à-dire 
que le poumon ne pourrait pas absorber d'air. 

Un large champ s'ouvre ici à la recherche qui doit établir l’équi- 
libre harmonieux du développement de la fonction respiratoire dans 
la phylogénie et de l'adaptation à ses besoins des rapports de coor- 
dination dans le S.N.C. 

Pour l'instant il nous suffit d'établir, sur la base de l'exemple 
examiné plus haut, que la fréquence des impulsations nerveuses 
peut devenir un facteur décisif dans la détermination tant du mo- 
ment de l'excitation que du moment de l’inhibition des différentes 
manifestations de l’activité nerveuse. 

La physiologie du système nerveux dispose actuellement d'un 
nombre suffisant de preuves que telle est bien leur place dans les 
interactions centrales. 

On peut indiquer pour l'exemple le rôle de la fréquence des im- 
pulsations nerveuses survenant dans les fibres du dépresseur quand 
la pression s'élève dans la crosse de l'aorte. Plus la pression san- 
guine est élevée et, par conséquent, plus grande est la fréquence 
dont nous parlons, plus s’inhibe le tonus du centre vasoconstric- 
teur, et cela tant que les vaisseaux périphériques ne seront pas di- 
latés. L'intérêt en est augmenté par le fait qu'avec l'élévation 
de la fréquence le centre du pneumogastrique s'ercite (!) de plus 
en plus et que, par conséquent, une même fréquence des impulsa- 
tions nerveuses conduites par les fibres des dépresseurs exerce un 
effet différent sur les cellules du centre vasoconstricteur et sur 
celles du centre du pneumogastrique. 
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Le sens physiologique de ce phénomène est clair : grâce à lui, 
l'organisme fait baisser simultanément par deux moyens la pres- 
sion sanguine trop élevée. Il est non moins clair que le facteur prin- 
cipal de cette réaction utile de l'organisme est la fréquence des im- 
pulsations nerveuses. 

La littérature neurophysiologique est riche en exemples de la 
situation décrite. 

Ainsi, Ashkenazi (1939) a montré que suivant la fréquence 
de l'excitation des nerfs périphériques on peut obtenir des effets 
diamétralement opposés sur les vaisseaux et la pression san- 
guine. 

Bernard, Granit (1942) qui ont analysé la relation entre la fré- 
quence des impulsations et la conduction synaptique en ont conclu 
que du point de vue théorique il y avait intérêt à préciser la rela- 
tion entre nos données expérimentales et les mécanismes possibles 
de l’inhibition. 

Plus intéressants encore sont les résultats et le point de vue de 
Forbes et de ses collaborateurs sur l’inhibition de certains processus 
corticaux. Ils ont montré que ce qu’on appelle la décharge secon- 
daire, survenant dans l’écorce cérébrale avec l’excitation d’un nerf 
sensitif, a la faculté de s’inhiber lorsque la fréquence de la stimulation 
augmente. Cet effet inhibiteur est attribué par eux à l’action directe 
d'une stimulation de fréquence assez élevée et ils le rattachent 
au blocage des impulsions selon l'effet de Vvédenski (Forbes, Ba- 
tista, Chatfield, Garcia, 1949). 

Dans des recherches sur le cervelet Moruzzi (1949) a montré 
que le contrôle sélectif des noyaux du tronc cérébral par le cervelet, 
noyaux qui sont rattachés à l'effet de rigidité de décérébration, 
est réalisé par des impulsions de différentes fréquences. Par exem- 
ple, l'excitation du cervelet par des stimuli basse fréquence (2-30 
par seconde) entraîne le renforcement de la rigidité de décérébra- 
tion, alors que des stimuli haute fréquence (50-300 par seconde) 
l'inhibent (!). Ainsi, la commande des noyaux moteurs se produit 
à peu près dans la même gamme de fréquences que nous l'avons 
vu dans l'exemple de l'attitude sélective des différentes parties 
du centre respiratoire envers les différentes fréquences des impul- 
sions afférentes. 

Les mêmes rapports de fréquences ont été révélés dans d’autres 
actes réflexes. Wiss et Rivkin (1950), par exemple, ont établi que 
l'excitation du nerf de Hering par stimuli de fréquences différen- 
tes donne des réponses réflexes variées. 

Pour voir toute la complexité de l’influence du facteur fréquence 
sur les relations intercentrales, on consultera l’ouvrage de Ead, 
Green, Neil (1952). Ces auteurs ont mis au point une méthode de 
perfusion pulsatoire (1) de la région sinu-carotidienne et ont montré 
que l'effet inhibant de l’impulsation baroréceptrice sur le centre 
vasomoteur dépend directement de la fréquence des impulsations 
dans chaque salve. D'autre part une quantité considérablement plus 
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grande d'impulsions baroréceptrices, obtenues avec une fréquence 
moindre et une excitation permanente, ne produit pas cette inhibi- 
tion du centre vasomoteur. Il y a ici un exemple remarquable de 
l'action du facteur fréquence. 

Il faut rattacher à cette même série de recherches l’étude de la 
dépendance des réflexes extenseurs (réflexe rotulien) vis-à-vis de 
la fréquence des stimulations afférentes (Maling, 1946). 

Nous ne citons ici qu’une part insignifiante des données sur 
l’importance de la fréquence des impulsations nerveuses dans les 
processus de coordination intracentrale. Toutefois, cela suffit am- 
plement pour qu'on voie que la pensée des. physiologistes étrangers 
tend irrésistiblement vers la reconnaissance d’une des thèses prin- 
cipales de l’école de Vvédenski-Oukhtomski, celle du rôle univer- 
sel de l'inhibition pessimale dans la formation des relations inter- 
centrales. 

Confrontant et appréciant tous les matériaux cités, nous pou- 
vons formuler la thèse suivante : dans les cas où apparaît dans 
le S.N.C. la nécessité de remplacer une activité intégrale par une 
autre activité intégrale, c'est-à-dire quand deux systèmes d'’excita- 
tions se rencontrent, il est tout à fait probable que le mécanisme 
direct de l'inhibition de l'un de ces systèmes soit l'intensité et la 
fréquence des impulsations nerveuses de l'activité plus forte. 

Une question se pose alors : est-ce que l’inhibition pessimale 
est le seul instrument d'inhibition d'une activité intégrale inutile 
au moment donné et est-ce toujours, c'est-à-dire pour toutes les 
formes d'interactions intercentrales, que la fréquence des impul- 
sations est le principal mécanisme d'’inhibition ? 

Il y a apparemment plusieurs moyens d'inhiber l'effet gênant 
qui se trouvent en fonction directe du caractère de l’activité, de 
son degré d'automatisation et de l'expérience phylogénétique de 
l’espèce animale. Il semble que dans certains cas, quand les rap- 
ports ne se modifient pas pendant des millénaires, se développe un 
des appareils d'inhibition synaptique mis en lumière par Magoun, 
Eccles et Lloyd. 

On sait que Magoun (1964) a établi, en excitant le bulbe, la pré- 
sence d’un substratum inhibant les réflexes spinaux indépendam- 
ment de la fréquence de l'excitation. De même, Eccles (1964) a 
découvert une hyperpolarisation tant synaptique que présynapti- 
que qui peut bloquer l'effet d’excitation et Lloyd (1949) a montré 
la présence de ce qu'on appelle l'inhibition directe. Par la suite nous 
examinerons plus en détail toutes ces formes d’inhibition. Pour 
l'instant, nous mentionnerons encore un type d'influence à dis- 
tance qui peut s’ingérer dans la coordination et provoquer l’inhi- 
bition de l'effet actif. 

Il y a longtemps, les disciples de Vvédenski et d'Oukhtomski 
avaient remarqué qu’à côté de la signalisation impulsionnelle, 
représentée par des séries de différents cycles d'’excitation, un 
autre genre d'influence à distance sur les éléments nerveux existe 
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dans le S.N.C. Cette deuxième action peut être continue, unifor- 
mément tonique, c’est-à-dire électrotonique. 

Etant apparue avec la découverte par Vvédenski des phénomè- 
nes de périélectrotonus et de phase prodromique de la parabiose, 
cette représentation est devenue à l’heure actuelle une conception 
achevée dont les thèses principales s'’énoncent comme suit : 

4. Dans les limites du S.N.C., de même que sur les voies centri- 
fuges, un état électrotonique déterminé est constamment entretenu 
par l’activité d'appareils spéciaux. Dans ce dernier cas, cet état 
définit ce qu'on appelle les influences de subordination du S.N.C. 
sur les appareils périphériques. 

2. Les influences électrotoniques possédant une énorme vitesse 
de propagation viennent s'immiscer dans les influences impulsion- 
nelles, aidant ou entravant leur réalisation. Etant donné l'inté- 
gration des impulsations discrète et uniformément tonique au stade 
du départ, cette dernière prépare toujours, du fait de sa vitesse con- 
sidérable, la situation pour le développement de l'action de la 
signalisation impulsionnelle (4 préexcitation »). 

C'est le prof. Makarov qui a le plus entièrement développé ces 
thèses. Partisan ardent de la nature binaire des impulsations ner- 
veuses, il a effectué des expériences confirmant ces idées. 

En outre, dans d'autres laboratoires, des données très convain- 
cantes ont été obtenues. Elles indiquent que des influences unifor- 
mément toniques de ce genre provenant du S.N.C. ont lieu. On 
peut indiquer les travaux de Vorontsov, Rezviakov (1937), Rous- 
sinov (1952), Kabanov (1957) et autres. 

A notre laboratoire, il a été également établi que les rapports 
fonctionnels des différentes parties d'un motoneurone sont dans une 
certaine mesure déterminés par le facteur électrotonique (K. Grouz- 
dev). En outre, nous avons montré que lors d’une intervention 
chirurgicale sur la moelle épinière il peut se produire une influence 
électrotonique descendante aiguë sur les synapses neuromusculaires 
des membres inférieurs entraînant une forte baisse de leur labileté 
(P. Anokhine, V. Mayortchik, 1944). 

Ainsi, la participation du composant électrotonique aux rela- 
tions intercentrales devient de plus en plus probable. 

Toutefois, certains chercheurs s'écartent fortement, à notre avis, 
de l’état des choses réel quand, pour expliquer le développement 
de l’inhibition, ils mettent l'accent sur le composant électrotoni- 
que, dépréciant ainsi l'appareil fin et universel des signalisations 
impulsionnelles. 

Il faut également remarquer que la surestimation de la corres- 
pondance entre l'état du substrat excité et la qualité des signalisa- 
tions qu'il reçoit conduit nécessairement à la perte de l'une des 
caractéristiques les plus importantes de l'inhibition centrale 
qu'Oukhtomski soulignait avec une ténacité particulière (1927) : 
l’« urgence » de l'inhibition et son caractère « intentionnel ». 

Une chose reste obscure : quels appareils spéciaux produisent 


et envoient les signaux uniformément toniques à l'endroit de l’éli- 
mination de l’activité inutile au moment donné, indépendamment (1) 
de l'envoi d'une signalisation impulsionnelle ? 

Ainsi, cette hypothèse de travail augmente le nombre de ques- 
tions à résoudre. 

La conception de l'origine du processus inhibiteur sur la base 
d'influences électrotoniques, qui repose en somme sur des prémis- 
ses vraies, ne permet pas de comprendre le caractère intentionnel 
de l’inhibition centrale, qui est toujours orientée et dans la plupart 
des cas très exactement localisée. 

Pour le S.N.C. toute inhibition de coordination est toujours, 
dans un certain sens, un acte de violence, car c'est grâce à elle que 
certaines activités sont réprimées et qu'est admise une autre acti- 
vité, plus forte au moment donné, plus précisément pour la situa- 
tion exterieure appréciée par la synthèse afférente. 

Comme nous l'avons vu, le rôle naturel de l’inhibition dans 
le système nerveux consiste en ce qu'elle apparaît en même temps 
que la nécessité d'éliminer une activité spécifique bien précisée 
de tout l'organisme. Cette élimination concerne souvent un compo- 
sant quelconque d'une réaction entière comme c'est le cas dans 
l'inhibition volontaire. Ceci indique que l'inhibition même ne 
saurait être rigoureusement localisée et différenciée. L'activité 
diverse de l'écorce cérébrale des animaux supérieurs, et surtout 
de l’homme, fournit un nombre illimité d'exemples d'inhibition 
sélective et rigoureusement délimitée. 

C'est pourquoi toutes les théories de la formation de l'inhibition 
qui reconnaissent d'emblée que c'est un processus diffus, l’action 
de tel ou tel champ électrotonique par essence, nous semblent in- 
suffisantes. 

La «théorie neuropylique » de Béritov (1948) est du nombre. 
Cette théorie, bien argumentée morphologiquement et physiologi- 
quement, présente certains traits qui la rendent fort probable pour 
certains états inhibés généraur. Cependant, avec son aide, il est 
difficile d'expliquer les cas d'«inhibition supérieure » qui nous 
intéressent le plus. 

Il est vrai que dans leur rapport à la IX° session de l’Ac. des 
Sc. méd. de l'U.R.S.S., Béritov et Roïtbak (1955) ont développé, 
en somme, une nouvelle conception relative à l’action inhibante 
des potentiels lents survenant dans les dendrites. [Il me semble 
que cette théorie est plus qu'un perfectionnement terminologique 
de la précédente, comme l'estiment les auteurs eux-mêmes. Elle 
en diffère totalement par son essence physiologique et ses corréla- 
tions structuro-physiologiques et n'a de commun avec la « théorie 
neuropylique » que de prendre pour facteur causal les potentiels 
électrotoniques de signe positif. 

En quoi consiste donc la « théorie dendritique » de Béritov et 
Roïtbak ? Passons outre aux détails et résumons son essence : 

1. Toute excitation arrivant aux dendrites de la cellule nerveuse 
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provoque un potentiel lent de caractère anélectrotonique qui exerce 
une action inhibante sur les neurones « voisins ». 

2. Toute excitation arrivant au corps de la cellule provoque 
une action excitante sur cette cellule et, apparemment, sur les 
autres complexes cellulaires qui lui sont reliés. Quand se produit 
le réflexe de flexion, par exemple, l'inhibition générale de la moelle 
épinière devrait s'effectuer par les ramifications des neurones affé- 
rents excités sur les dendrites de tous les neurones intercalaires ne 
réalisant pas ce réflexe. 

Quant aux neurones qui réalisent la flexion, ils doivent naturelle- 
ment recevoir l'excitation par les synapses sur Le corps de la cellule. 

L'étude détaillée de la « théorie dendritique » de l’inhibition 
centrale est tout à fait nécessaire. 

Une question nous intéresse pour l'instant : dans quelle mesure 
cette théorie peut-elle être utilisée pour expliquer les formes con- 
crètes d’inhibition se manifestant dans l’activité intégrale de l’or- 
ganisme ? 

Nul doute que la « théorie dendritique » soit intéressante. Elle 
utilise plus complètement que les autres théories les acquis moder- 
nes de la neurophysiologie. Mais son point le plus vulnérable à 
elle aussi est que le principe actif essentiel est l’état anélectrotoni- 
que qui exclut la propagation ultérieure de l’excitation discrète, 
c'est-à-dire impulsionnelle. 

Les auteurs argumentent en partie leur conception par l'into- 
xication locale à la strychnine de l'écorce cérébrale. Ils estiment 
que les « décharges convulsives... se limitent au secteur excité ou 
intoxiqué. Elles ne se propagent pas plus loin. Autour de ce secteur, 
au conraire, l’activité électrique baisse fortement » (I. Béritov, 
A. Roïtbak, 1955). Cet argument en faveur de l'action inhibante 
du secteur empoisonné par la strychnine sur les secteurs « voisins » 
exige une explication. On sait que l’application d’un bout de pa- 
pier imbibé de strychnine sur un secteur quelconque de l'écorce 
cérébrale entraîne de la part de celui-ci une action excitatrice 
très sélective et propagée à toute l'écorce. On peut détecter aussi 
de telles décharges en différents points de la sous-écorce. C’est en 
somme sur ce principe de la propagation sélective de l'excitation 
strychninique dans l'écorce qu'est basé ce courant de l'étude des 
connexions intracorticales qui a reçu le nom de « neuronographie » 
(Bailey, Bonin, McCulloch, 1950). 

Sous ce rapport, les expériences de notre collaborateur Chéli- 
khov sont particulièrement intéressantes. Ayant obtenu des déchar- 
ges strychniniques généralisées dans l'écorce, il congela le secteur 
où avait été primitivement appliqué le papier imbibé de strych- 
nine. Les décharges strychniniques n'en cessaient pas pour autant. 
Une telle propagation des excitations de caractère systémique est 
plus proche des interactions naturelles dans l'activité corticale 
que les baisses focales diffuses d’excitation ou d'activité électrique. 

Ces considérations peuvent être entièrement rapportées aux 
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excitations rythmiques des différents points de l’écorce cérébrale. 
Peut-on, même très approximativement, se représenter une fonction 
naturelle du cerveau dans laquelle, sans action afférente naturelle, 
un secteur quelconque du cerveau s'exciterait par un courant élec- 
trique d’une tension de 40 V au plus? 

I] nous semble que les inhibitions temporaires des régions « voi- 
sines » que l'on obtiendrait alors seraient difficilement reliées à 
l'activité très sélective et nécessairement systémique des éléments 
nerveux corticaux. Dans l’ensemble, les données précitées sont 
certes originales et intéressantes et elles devraient être utilisées 
pour expliquer le mécanisme de l’apparition des inhibitions de 
coordination dans le S.N.C. 

Les auteurs ont rencontré des obstacles quand ils ont essayé 
d'établir une corrélation entre la modification des phénomènes 
électriques dans l'écorce cérébrale et la présence d’une inhibition 
dans les cellules corticales. Au niveau actuel de nos connaissances 
sur les potentiels corticaux, il est nécessaire de confronter leur mo- 
dification avec la présence d’une inhibition de coordination qui a 
souvent une répartition fine et dispersée sur diverses synapses. 
C'est autre chose, évidemment, que l’inhibition diffuse rattachée 
aux actions traumatiques, toxiques et autres sur le cerveau. Elle 
doit, sans nul doute, se refléter sur l’activité électrique de l’écorce 
cérébrale. 11 faut montrer que cette inhibition diffuse peut être iden- 
tique à l’inhibition de coordination. Aussi cette manifestation 
électrique ne saurait guère aider à comprendre la nature de l'in- 
hibition de coordination. Du reste, les auteurs sont arrivés à la con- 
clusion que s’il n'y a pas, dans le cortex, d’inhibition pessimale, 
la cause en est les conditions artificielles d’excitation de l’écorce 
cérébrale par le courant électrique. 

Il en est tout à fait autrement quand sont excités les conducteurs 
afférents, c'est-à-dire quand l’entrée des impulsions dans l'écorce 
se réalise par voie naturelle. Comme l'ont montré Forbes (1952) 
et d’autres savants, dans ces conditions on peut mettre en évidence 
l’€inhibition au sens de Vvédenski ». 

Pour résumer toutes les remarques faites à propos de la « théo- 
rie dendritique », nous devons dire qu’elle embrasse mieux la ques- 
tion que les autres théories. Il est nécessaire d'expliquer à sa lumière 
les actions fragmentaires, sélectives et à distance qui sont large- 
ment répandues dans l’activité des animaux supérieurs et particu- 
lièrement de l’homme. A l'heure actuelle, on sait fort bien que 
toutes les formes d'activité du cerveau dans son ensemble compren- 
nent un Composant local, discret et une activité généralisée qui 
l'accompagne, les deux étant conditionnés principalement par les 
formations réticulées du thalamus et du tronc cérébral. Le dévelop- 
pement de ces formes généralisées est rattaché sans aucun doute 
à une modification de l’état électrotonique. En même temps, les 
auteurs auront à démontrer la possibilité d'une action anélectro- 
tonique inhibante de nature diffuse en tant que mécanisme univer- 
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sel des inhibitions centrales de coordination, étant donné que ce 
sont ces dernières qui, sous leur forme supérieure, doivent créer la 
sélectivité et la précision des excitations à la base des réactions 
adaptatives de l'animal. 

Nul doute que le composant électrotonique de l'excitation et, 
par conséquent, sa participation à l’apparition de l’inhibition ne 
sauraient être méconnus. L'apparition d'une inhibition lors de 
la rencontre de deux excitations peut être grandement facilitée si 
la signalisation anélectrotonique étend son influence sur le secteur 
de la «rencontre». Il est évident que la part de chacun des deux 
composants sera alors déterminée par un ensemble de conditions: 
localisation de l'inhibition, caractère de l'interaction des deux sys- 
tèmes d'excitation, etc. Toutefois, dans tous les cas d'inhibition 
active d’une activité intégrale de l’organisme de composants efférents 
connus, le rôle décisif revient, sans aucun doute, à l’impulsation 
discrète envoyée au point d'inhibition à un certain rythme et avec 
une fréquence déterminée. 

Dans ce sens, un rôle très important peut être joué par l'« inhi- 
bition générale » dont l'étude systématique est le mérite incontes- 
table de l’école de Béritov. 

Je m'efforcerai d'exposer brièvement ces idées qui, ces temps 
derniers, ont acquis une grande netteté et des corrélations fonction- 
nelles plus claires (I. Béritov, 1965). 

Comme nous l’avons rappelé maintes fois, il faut considérer 
l’inhibition comme l'instrument de libération de l'organisme de 
degrés de liberté superflus dont il dispose en puissance au moment 
donné. Mais qu'est-ce que cela signifie physiologiquement ? Com- 
ment l'organisme élimine-t-il des millions de mouvements possi- 
bles pour en accomplir un seul dans une coordination parfaite ? 

Un mouvement doit être accompli au moyen de processus d'exci- 
tation et d’inhibition fort discrets et bien localisés. Cette sélectivité, 
nous l’avons vu, joue probablement jusqu’au niveau des formations 
synaptiques. Ici, l’« inhibition générale » pourrait seulement empê- 
cher d'anéantir les différences subtiles entre les processus synapti- 
ques, différences qui peuvent coexister même sur la membrane d’un 
même neurone (v. chapitre V). 

Et l'élimination instantanée de millions de possibilités d'agir ? 
Il est fort probable que l'« inhibition générale » réalise cette fonc- 
tion. Tout au moins, Béritov lui-même lui attribue un rôle simi- 
laire dans la formation de l’activité comportementale. 

Dans un de ses derniers ouvrages, il écrit par exemple : « L’in- 
hibition générale est une partie intégrante de chaque action réflexe 
ou comportementale. Elle détermine l'intégrité de l’activité ner- 
veuse centrale : à côté de l'excitation de complexes nerveux déter- 
minés, assurant l'adaptation de l'organisme aux sollicitations du 
milieu extérieur, il se produit une baisse de l’excitabilité de tout 
le reste du système nerveux. Il en résulte que les processus d’excita- 
tion sont localisés dans des cercles neuroniques déterminés et l’ex- 


866 


citation simultanée des autres cercles neuroniques en réponse à 
d’autres actions du milieu extérieur devient impossible » (EF. Béri- 
tov, 1965). 

Si on laisse de côté certaines expressions dans la tradition de la 
neurophysiologie analytique, ce point de vue esquisse le rôle coordi- 
nateur de l'inhibition générale. Il s'agit d'éliminer non seulement 
d'«autres cercles neuroniques », mais des activités fort diverses 
qui les utilisent. En effet, les dernières données sur la convergence 
des excitations sur un même neurone font penser qu’un neurone 
peut participer à des dizaines d'activités grâce à l'engagement sé- 
lectif de ses synapses. Mais cette considération peut être appliquée 
à chaque neurone. Par conséquent, inhiber par neurones entiers (1), 
ce serait détruire complètement l’activité nécessaire au moment 
donné. 

Evidemment, l’inhibition générale agit sur des leviers plus uni- 
versels, sur des régions plus intégrées. En tout cas, elle est, assuré- 
ment, une des parties constitutives de ce processus majeur, encore 
énigmatique, qui a reçu le nom de « décision ». C’est précisé- 
ment à ce moment que le feu vert est donné à l'activité nécessaire, 
suggérée par la synthèse afférente et que se produit l'« inhibition 
générale » de toutes les autres activités possibles de l'organisme. 

Béritov et ses collègues ont systématiquement effectué une étude 
intéressante et nécessaire de l’« inhibition générale », qui facilite 
fortement la recherche des mécanismes précis de cet élément de l’ar- 
chitecture générale de l'acte comportemental. 

Certes, dans le S.N.C. ces relations se construisent toujours, nous 
l'avons vu, sur le fond et avec l'aide de signalisations uniformé- 
ment toniques. Toutefois, l'issue de la lutte de deux systèmes d'ex- 
citations et la formation de la réaction dans son ensemble dépen- 
dront aussi des impulsations discrètes déterminant la précision et 
les limites des activités inhibées et de celle, unique, qui doit avoir 
lieu au moment donné. 


De la nature des interactions de deux 
excitations dans le système nerveux central 


Si l’on fait la confrontation de toutes les données de la physio- 
logie, on arrive à la conclusion qu'il y a plusieurs formes d’inhibi- 
tion de l'activité non adéquate à un moment donné. Ces formes 
d'inhibition sont utilisées dans des situations différentes avec un 
effet adaptatif inégal et une perte d'énergie variable. 

Par exemple, si pendant que vous écrivez à votre bureau, vous 
entendez un coup de feu derrière la fenêtre, toute votre activité 
précédente se trouve immédiatement freinée tandis que se met en 
branle l'activité en rapport avec l'analyse de la situation à l’exté- 
rieur. Cette inhibition ne nous « coûte évidemment rien ». Elle ap- 
paraît avec une dépense minimale de ressources énergétiques de 
notre cerveau. Mais si nous sommes bouleversés pour une raison 
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quelconque et que nous ne puissions pas réagir de la façon adéquate, 
l'inhibition d’une réaction quelconque a également lieu, mais le 
système nerveux n'y arrive qu'à peine et souvent au prix d’une 
longue lutte émotionnelle. Il est clair que dans ces deux cas, le 
mécanisme architectural d'’inhibition ne peut être le même bien 
que, par leur nature physico-chimique finale, ils puissent être iden- 
tiques. 

I1 faut chercher la résolution de cette question en partant des 
rapports spatiaux et tlemporels des impudlsations nerveuses. Nous 
devons nous efforcer de comprendre, ne serait-ce que partiellement, 
de quelle façon et où l’« excitation inhibante », rythmique de sa 
nature, entre en contact avec les mêmes rythmes d’excitations cou- 
rantes susceptibles d'être inhibées. 

Il est avant tout nécessaire d'apprécier un des phénomènes les 
plus centraux de l'excitation — la dépolarisation. Il n'y a aucune 
espèce d'excitations susceptible de propagation qui ne soit liée à 
la modification des propriétés de polarisation du système excitable 
donné. Les processus chimiques complexes se déroulant dans un seul 
accès d’excitation ne deviennent la cause d'une excitation qui s’é- 
tend que si ce complexe chimique conduit à une modification subi- 
te de l’« asymétrie ionique » stable. 

La grande majorité des physiologistes contemporains s’en tien- 
nent. à la nécessité absolue de ce stade ionique dans l'apparition 
d'une excitation qui se propage. Cependant, on voit s’accumuler 
des données dans le domaine de la caractérisation chimique de l'ex- 
citation qui persuadent que les thèses anciennes de la théorie mem- 
branique sur l'origine des excitations sont dans l’ensemble incon- 
sistantes. 

Jusque tout dernièrement on estimait, selon cette théorie, que 
le rapport des ions K et Na à l’intérieur et à l'extérieur de la fibre 
nerveuse se maintient grâce à la perméabilité sélective des membra- 
nes à ces ions pour le nerf au repos. 

Cependant, la méthode des atomes marqués (K et Na) a 
montré que, même dans ce cas, K et Na s’échangent sans cesse à 
travers l'enveloppe du nerf. Pourtant, malgré cet échange, le gra- 
dient initial correspondant pour K et Na ou, comme il est courant 
de l'appeler, l’« asymétrie ionique », se maintient tout le temps 
au même niveau (Keynes, 1951; Keynes, Lewis, 1951). 

Ce fait est la meilleure preuve qu'il ne s'agit pas seulement d'une 
« perméabilité sélective » de la membrane des fibres, mais principa- 
lement d'échanges spécifiques conservant un gradient déterminé 
des ions Na et K. 

Nous donnons plus bas ces concentrations calculées par Hodg- 
kin (1951) pour les fibres nerveuses de différents animaux. 

Les rapports des ions sur les côtés extérieur et intérieur se modi- 
fient si rapidement et dans de telles limites que les chercheurs ont 
été obligés d'admettre la présence, dans les fibres nerveuses, d’un 
appareil de refoulement créant les différences de concentration d’ions 
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MOUVEMENTS DES IONS À TRAVERS LES MEMBRANES AU REPOS ! 


Mouvements en uu milliers 


Concentration en milliers de M par cm’ 
de M par kg d’eau (pour 1 impulsion) 
Tissu Ion 
au dehors à l'intérieur vers in Veaun te 


Axone de Sepia K+ 9,7 272 47 58 
Na+ 458 410 61 31 

Axone de Car- 
cinus K+ 11,3 255 19 22 


1 Le tableau est donné en abrégé. 


nécessaires et capable de rectifier rapidement les rapports perturbés 
(Huxley, 1952 ; Stämpfli, 1951). 

Remarquons que ces appareils ne se détruisent pas si le nerf se 
trouve en état d’anoxie. Ceci est une indication suffisamment claire 
que le fonctionnement des appareils de refoulement se réalise aux 
dépens de composés phosphorés riches en énergie (Keynes, 1951). 
Il a été établi que la vitesse avec laquelle se produit la redistribu- 
tion des ions et les relations quantitatives qui créent les conditions 
les plus favorables à une excitation explosive sont continuellement 
entretenues par des processus métaboliques de l'axoplasme et des en- 
veloppes du nerf. Ainsi, la polarisation du nerf au repos s'est avérée 
un processus entretenu, physiologiquement. 

Pour le problème qui nous intéresse, il suffit amplement que se 
trouve démontré le rôle physiologique essentiel de la polarisation 
initiale des éléments nerveux, condition nécessaire de l'apparition 
par dépolarisation de n'importe quelle forme d'excitation en pro- 
pagation. En ce qui concerne la nature de l'excitation au moyen 
de laquelle un système d’excitations en réprime un autre, nous pou- 
vons exprimer deux thèses très plausibles : 

1. On ne saurait se représenter l'excitation des éléments nerveux 
sans une certaine dépolarisation des membranes qui les séparent. 

2. C'est pourquoi toute « inhibition d’excitation » ne peut être 
considérée efficace que dans le cas où est entièrement prévenue 
la possibilité d'une dépolarisation subite des éléments nerveux 
inhibés. 

Il en découle que toute répression d’un système d'’excitations 
inutile au moment donné se fait par la création de conditions telles 
que soit impossible le travail des systèmes métaboliques qui, par 
libération d'acétylcholine et dépolarisation subite, permettent la 
propagation de l'excitation. 

Ces conditions sont au nombre de trois dont chacune a son ex- 
pression physiologique. Ce sont : a) la polarisation stable ; b) la 
dépolarisation stable ; c) l'hyperpolarisation stable. 
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Il est clair que si l'excitation impulsionnelle qui se propage 
rencontre en un des points cruciaux de son parcours un des trois 
états énumérés, elle est inévitablement bloquée, ce qui conduit tout 
aussi inévitablement à l'élimination à la périphérie d'un effet actif, 
c'est-à-dire que nous serons en présence d’une inhibition. 

Il faut souligner qu’en se servant de la notion de dépolarisation 
nous ne voulons nullement séparer dans le développement de l’ex- 
citation le côté physique de toute la diversité de processus métabo- 
liques dont est constituée l'excitation. La dépolarisation ne pré- 
sente pour nous de l'intérêt que parce que tout développement de 
l'excitation est inéluctablement rattaché à une dépolarisation. Mais, 
en même temps, nous comprenons évidemment que la dépolarisation, 
tout comme la polarisation, est seulement l'expression finale du 
complexe métabolique à la base de ces deux phénomènes. 

Ensuite, nous devons nous demander : laquelle de ces trois 
conditions possibles a lieu quand un système d'’excitations irhiban- 
tes (la réaction exploratoire, par exemple) réprime un autre système 
qui est, dans le cas donné, un système d’excitations inhibées (la 
réaction alimentaire, par exemple) ? 

Malheureusement, la question du rapport de deux activités in- 
tégrales de l'organisme, et particulièrement celle de leur collision 
se terminant par l’inhibition de l'une d’entre elles, n’est pas encore 
résolue physiologiquement. On se bornait ordinairement dans ces 
cas à constater l’inhibition. Toutefois, on ne sait pas quel processus 
a lieu aux approches de la rencontre de deux systèmes d’excitations. 
Cette question n’a pas été étudiée tant soit peu sérieusement. 

Apparemment, nous devons expliquer non pas l’inhibition en 
général mais comment une activité plus intense en réprime d'autres 
plus faibles. La conception de l'apparition d’une inhibition par 
suite de la rencontre de deux excitations a été créée par les physio- 
logistes russes et elle est maintenant largement admise par les écoles 
soviétiques. C'est pourquoi nous essayerons de répondre à la question 
posée plus haut en utilisant toutes les données physiologiques qui 
se rapportent d'une façon générale à la caractéristique de l’excita- 
tion et de l’inhibition. Les faits sont pour la plupart obtenus lors 
de l’étude d'objets élémentaires et au plus pour l’inhibition récipro- 
que sur les segments spinaux. C'est pourquoi à des moments diffé- 
rents et pour des cas divers de répression des fonctions sont nés les 
termes et les notions les plus variés. Nul doute qu'ils reflètent dans 
une certaine mesure la diversité réelle des processus naturels dans 
la matière nerveuse, mais ils témoignent surtout de l'absence de 
sérieuses tentatives de réaliser la synthèse de ces notions diverses 
sur la base d’une exigence décisive : expliquer la répression d'une 
activité intégrale de l'organisme par les excitations plus fortes d'une 
autre activité, comme cela se produit sans cesse dans les conditions 
naturelles. 

C'est pourquoi nous jugeons nécessaire de signaler une tentative 
de mettre de l’ordre dans la terminologie diverse et contradictoire 
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qui s’est constituée au cours de l’étude du problème de l’inhibition. 
C’est Vassiliev qui l'a faite en 1954 dans son rapport à la conférence 
consacrée aux problèmes de l’inhibition. Il a présenté la classifica- 
tion suivante : 


Types de répression Types d’inhibition 
1. Résultat de l'excitation : 1. Inhibitions rattachées au passage 
a) accommodation ; de l'influx nerveux : 
b) adaptation. a) phase réfractaire ; 


b) subnormalité. 
2. Répressions par des facteurs alter- 2. Inhibitions dépendant de l'inten- 


nants : sité et de la fréquence des impul- 
a) électropositives : sations nerveuses : 
b) électronégatives. a) pessimale ; 
b) vagale. 
3. Répressions rattachées à la pré- 3. Inhibitions rattachées à la pré- 
sence d'un foyer excité : sence d’une activité nerveuse : 
a) périélectrotoniques ; a) dominantes ; 
b) phénomènes parabiotiques se- b) inductionnelles. 
condaires. 


Cette tentative de mettre de l'ordre dans la terminologte des 
états inhibés est, autant que nous le sachions, la première dans la 
littérature physiologique. On conçoit qu'elle n’est pas exempte de 
défauts. Avant tout, cette classification manque de principe unique. 
En effet, dans la rubrique « Types d’inhibition » on trouve des états 
qui paraissent autonomes dans le schéma général. Or, par leur na- 
ture physiologique ils ne représentent que différentes étapes de l’a- 
nalyse graduelle d'un phénomène nerveux complexe. 

Qu'est-ce, par exemple, que l’« inhibition » causée par une do- 
minante ? C’est l’action inhibante d'une activité prédominante sur 
une autre activité quelconque. Maïs cette action inhibante peut se 
réaliser par l'inhibition pessimale, par une action périélectrotonique, 
et, enfin, les derniers « types de répression » et « types d’inhibition » 
ne sont pas en réalité des formes autonomes : ils ne représentent que 
certains aspects de formes complexes de l’activité nerveuse, y com- 
pris leur nature physico-chimique. 

Ce fait souligne une fois de plus que pour caractériser l'inhibi- 
tion, le plus juste est de simplifier graduellement le problème, en 
partant des formes naturelles de l'activité nerveuse intégrale. 

Malgré certains défauts, la classification de Vassiliev fait entre- 
voir les perspectives de l'analyse du processus d'inhibition ou, plus 
exactement, de la « répression » d’une activité nerveuse inutile au 
moment donné. 

Essayons de nous représenter comment ces répressions pourraient 
être réalisées au moyen des processus cités par Vassiliev. 

La grande majorité de ces processus peut être ramenée à la modi- 
fication des propriétés de polarisation des éléments nerveux du système 
d'excitations inhibées. Autrement dit, malgré toute la diversité des 
«types de répression » et des «types d’inhibition » initiaux, ils 
ne peuvent inhiber réellement l'excitation présente qu'en créant 
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dans les éléments inhibés l'un des trois états de polarisation (polari- 
sation stable, dépolarisation stable et hyperpolarisation stable). 

La confrontation des phénomènes électriques aux divers stades 
de développement de l'inhibition parabiotique montre que l'inhi- 
bition en tant qu'absence d'effet en réponse à l'excitation a lieu dans 
deux états opposés : électronégativité et électropositivité (N. Vvéden- 
ski, L. Vassiliev, B. Vérigo). Cette circonstance suffit pour supposer 
que l’absence d'effet actif extérieur à la périphérie peut être obtenue 
par deux états de polarisation différents des formations nerveuses 
correspondantes dans le S.N.C. 

Un des représentants de l’école de Vvédenski-Oukhtomski, le 
prof. Bélitski, en développant le concept de ce qu'on appelle l'auto- 
blocage du nerf par la sortie du potassium du protoplasme de la 
fibre nerveuse dans le milieu extérieur, estime que ce mécanisme 
est la cause de l'inhibition parabiotique. Du point de vue des trois 
états de polarisation possibles, nous devons reconnaître que l'« au- 
toblocage » de Bélitski (1954) qui n'admet pas d'accès ultérieurs 
d'excitation dans l'élément nerveux donné représente un exemple ty- 
pique de dépolarisation stable. 

À vrai dire, si l’on prend en considération la durée de l'action 
des facteurs dépolarisants créant une égalisation des gradients de 
concentration pour le potassium et le sodium, le cas d'autoblocage, 
c'est-à-dire d’une dépolarisation stable, offre un exemple de dépres- 
sion cathodique de Vérigo. Bélitski (1954) estime que de tels rap- 
ports survenant dans les éléments nerveux sous l'influence d'exci- 
tations ultrafortes ou de longue durée peuvent déterminer par eux- 
mêmes le phénomène de l'inhibition protectrice. 

Nous laissons de côté la question de la genèse possible de l'inhi- 
bition protectrice, car cette dernière n’est pas pour l'instant l'ob- 
jet de notre analyse et elle exige du reste une discussion spéciale. 
Mais nous devons poser obligatoirement la question de savoir quelle 
forme de perturbation des propriétés de polarisation des éléments 
nerveux peut le mieux satisfaire la répression des excitations « inhi- 
bées » et le blocage de leur sortie à la périphérie vers les organes 
effecteurs. 

Si l’on se représente toutes les conditions possibles d'apparition 
des états inhibés, on ne peut guère penser qu'ils se réalisent par 
une seule forme de modification des propriétés de polarisation. Ceci 
concerne surtout la forme d'inhibition que Pavlov a appelée « inhi- 
bition supérieure ». Néanmoins, étant donné que chaque excitation 
des éléments nerveux exige la dépolarisation, il serait naturel de 
penser que l'excitation «inhibante » d’intensité et de fréquence 
de paramètres donnés provoque dans la zone de formation d'exci- 
tations inhibées un éfat de dépolarisation prolongé, ce qui correspon- 
drait au blocage ou à l'inhibition de l'effet actif final à la périphérie. 

En qualité de modèle de dépolarisation on peut prendre les pro- 
cessus de la synapse neuromusculaire qui ont déjà été étudiés le 
plus pleinement par Vvédenski (1884). Ces dernières années, grâce 
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à l'emploi de microélectrodes, ses données ont été sensiblement pré- 
cisées. Si l'on prend les relations entre la plaque terminale, d'une 
part, et la fibre nerveuse et la substance du muscle innervé, de l'au- 
tre, elles peuvent être assez pleinement caractérisées sous la forme 
suivante (fig. 109). 

La synapse neuromusculaire est représentée dans deux états con- 
sécutifs : l'état de repos (A) et l’état au moment de la conduction 
de l'influx d'’excitation (B). Dans ce dernier état, la membrane de 
la fibre musculaire se trouve dépolarisée, ce qui est révélé par la 


Fig. 109. Schéma de la synapse neuromusculaire dans deux états. 


A — état de repos polarisé ; B — état de dépolarisation au moment de l’arrivée de l’in- 
flux nerveux (Eccles, 1952). 


modification des rapports des ions chargés positivement et négati- 
vement. La dépolarisation survient grâce au dégagement d’acétyl- 
choline par la terminaison nerveuse (montré par les flèches), et, 
pour un Certain degré de sa concentration, elle peut conduire à une 
excitation se propageant le long de la fibre nerveuse. Les recherches 
au microscope électronique ont montré que la synapse neuromuscu- 
laire est d’une structure très complexe. La plaque terminale de la 
fibre nerveuse est très riche en fines vésicules remplies d’acétylcho- 
line (de Robertis, 1964). Il y a ici également des mitochondries et 
des enzymes en grande quantité. Au cours de l’activité, c’est-à-dire 
quand des influx nerveux aboutissent à la plaque terminale, le nom- 
bre des vésicules déversant leur acétylcholine sur la membrane sub- 
synaptique augmente considérablement. 

Par sa composition chimique, la membrane subsynaptique dé- 
termine donc le sort de l'excitation dans les réactions moléculaires 
de l’axoplasme. Ainsi se réalise la fonction normale de la formation 
synaptique. 

Il découle de la fig. 109 que, pour pouvoir conduire l'influx 
d’excitation suivant, la membrane de la fibre nerveuse doit avoir 
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le temps de se reconstituer jusqu’à l’état de repos initial. On sait 
que cette reconstitution est le résultat de l’action d’un appareil 
spécial construit sur un principe métabolique. Les points du schéma 
109 montrent la répartition de la cholinestérase dont l'intervention 
par destruction de l'acétylcholine empêche le maintien prolongé de 
l’état dépolarisé de la membrane de la fibre musculaire. 

Des injections directes d’acétylcholine au moyen d’une micro- 
pipette dans une plaque terminale ont montré que suivant la dose 
on peut obtenir une dépolarisation faible ne menant pas le substrat 
à une modification « explosive » des rapports ioniques (« potentiel 
local »), ou un accès complet d’excitation ou encore toute une série 
d'accès (fig. 110). 
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Fig. 410. Action dépolarisante de l’acétylcholine à 10-9 appliquée directement 
à une synapse neuromusculaire. 


a — salve de décharges neuromusculaires apparaissant une fois atteinte la limite critique 
de dépolarisation ; b — au point où la sensibilité à l’acétylcholine est moindre il y a seu- 
lement un changement du potentiel local (Eccles, 1952). 


Il est tout à fait évident que l’acétylcholine utilisée dans ces 
impulsations rythmiques doit se détruire rapidement, car c’est 
sous cette condition qu'après chaque dépolarisation rapide il se 
produira une reconstitution non moins rapide du gradient de pola- 
risation initial en ce qui concerne les ions K et Na. 

Aussi est-il naturel d'admettre que lorsque l'intensité et la fré- 
quence des excitations provenant des terminaisons nerveuses aug- 
mentent, il peut survenir des conditions telles que l'appareil de ré- 
tablissement des rapports de polarisation normaux, qui appelle les 
processus métaboliques de caractère enzymochimique les plus com- 
plexes, retardera dans la réalisation des processus de reconstitution 
et nous serons en présence soit d’un état de dépolarisation stable, 
soit d'un état dépolarisé retardé. 

Ainsi, en raisonnant théoriquement, on peut admettre que lors- 
que deux systèmes d’excitations se rencontrent sur un même subs- 
trat morphologique, il peut fort bien se produire une dépolarisa- 
tion stable aux points de contact de ces excitations. Un tel résultat 
pourrait représenter le mécanisme intime de l’inhibition pessimale 
selon Vvédenski. 
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Cette supposition devient tout à fait probable si l'on se rappelle 
les expériences de Schiff (1894) qu'Oukhtomski considérait comme 
très importantes pour le déchiffrage des états pessimaux. Voici le 
sens de l'expérience de Schiff. Si à partir d'un secteur éloigné du 
nerf on envoie au muscle une stimulation haute fréquence, en raison 
de l’apparition d’une inhibition pessimale dans la synapse neuro- 
musculaire le muscle ne se contractera évidemment pas. Si, à ce 
moment, à partir d’électrodes placées plus près du muscle on envoie 
dans la même direction des stimuli espacés qui provoquaient aupara- 
vant la contraction du muscle, ils seront également inopérants. En 
1927 Oukhtomski écrivit à ce propos : « Le nerf ne fait pas seulement 
diminuer activement l'excitation du muscle par ses propres influx, 
il refrène activement le processus d’excitation du muscle dont la 
source est ailleurs. » 

Ce modèle remarquable de « rencontre » de deux excitations en 
un point — la synapse neuromusculaire — a été simulé à notre 
laboratoire par les formations ganglionnaires avec utilisation de la 
propagation naturelle des excitations à partir des appareils récep- 
teurs de la crosse de l'aorte (R. Bouya, 1947). Nous nous sommes 
ainsi rapprochés des conditions naturelles de la rencontre de deux 
excitations dans les centres nerveux. 

Avant de décrire les expériences de Bouya disons quelques mots 
sur les particularités des rapports anatomiques entre le tronc sym- 
pathique cervical et le dépresseur. Au moyen de la méthode oscil- 
lographique, Bouya a réussi à montrer que les influx afférents de la 
crosse de l’aorte venant du dépresseur par le rameau d’anastomose 
passent sur le tronc sympathique cervical et se dirigent ensuite vers 
le ganglion sympathique cervical supérieur. 

Nous laissons pour l'instant de côté la question de l'importance 
physiologique d’un tel rameau. Elle se résoudra d'elle-même lors 
de l'exposé ultérieur des expériences. 

Les électrodes étaient disposées au-dessous de l'insertion du ra- 
meau d'anastomose dans le tronc sympathique et ont servi à obtenir 
une contraction positive de fond de la membrane nictitante. Au mo- 
ment où cette contraction devenait stable, la pression sanguine aug- 
mentait dans la crosse de l'aorte, ce qui entraînait une accélération 
importante des impulsations afférentes. 

Ce nouveau flux d’impulsations nerveuses bloquait entièrement, 
en arrivant par le rameau d'anastomose dans le ganglion sympathi- 
que supérieur du cou, les premières excitations des électrodes, et la 
membrane nictitante se relâchait. Nous avons été en présence de 
deux flux d'excitations sur les synapses du ganglion sympathique 
qui, dans le cas donné, pourrait fort bien jouer le rôle de modèle 
de relations interneuroniques dans le S.N.C. Une telle interaction 
a eu pour résultat que l'excitation plus forte a bloqué, dans le gan- 
glion, les excitations d'origine différente. 

Si nous supposions que ce phénomène est le résultat de l’action 
bloquante d’une dépolarisation prolongée créée dans le voisinage 
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de la synapse sympathique par l'impulsation haute fréquence pro- 
venant des barorécepteurs de la crosse aortique, nous aurions dans 
cet exemple un très bon modèle d'interactions des excitations « in- 
hibante » et « inhibée ». Or, nous n'avons formulé que la supposi- 
tion la plus probable sur le rôle de la dépolarisation dans l’appari- 
tion de l'effet inhibiteur. 

Il peut sembler étrange qu'en dépit des recherches approfondies 
sur la nature enzymochimique de l'excitation nous soyons obligés 
de recourir, dans cette question, à des suppositions ex tempore. C'est 
que l’approfondissement de nos connaissances sur les bases chimiques 
de l'excitation se fait sur un plan qui ne fait nullement l'affaire 
d'un physiologiste désireux de déchiffrer les mécanismes physiolo- 
giques dirigeants auxquels se rapportent, par exemple, le mécanisme 
d’inhibition, au moment donné, d'une activité intégrale de l'orga- 
nisme. Nous nous efforcerons de mieux éclaircir cette divergence 
regrettable entre les neurophysiologistes et les biochimistes qui ont 
pris la voie de la recherche des lois chimiques de l’excitation. 

On sait que l'excitation se compose de plusieurs cycles de pro- 
cessus chimiques se réalisant dans des délais étonnamment courts 
tant que durent la décomposition et la resynthèse des ingrédients 
les plus importants (adénosine-triphosphate, acétylcholine, acide 
pyruvique, etc.). Tous ces processus métaboliques visent en fin de 
compte à ce que Za dépolarisation et la repolarisation de l'élément 
nerveux donné surviennent dans des délais les plus courts, ce qui dé- 
termine la labileté du système excitable donné (Nachmansohn, 1959). 
Représentons-nous une minute que nous commencions à présenter 
à ce vaste complexe chimique des exigences de plus en plus grandes, 
par exemple, à lui adresser des influx nerveux de plus en plus fré- 
quents. Le système des rapports chimiques offrant un ajustement 
temporel parfait commence à fléchir, à ne pas avoir le temps d’assu- 
rer les maillons les plus importants des réactions. Il en résulte un 
retard sur le rythme des excitations imposées et finalement un pes- 
simum complet. 

Une question fort intéressante se pose alors qui exige d'être 
résolue d'urgence par la biochimie : lequel des maillons commence 
à céder le premier pour que ce système complexe de processus cesse 
de répondre à l'excitation et détermine finalement l'apparition 
d’un effet inhibiteur ? C'est seulement par l'absence de contacts 
entre les neurophysiologistes et les neurochimistes que l’on peut 
expliquer que cette question centrale de l'apparition de l'inhibition 
ne soit pas encore posée sous cette forme. 

Or, ainsi posée, elle peut contribuer à un progrès rapide de nos 
idées sur l'une des formes du processus de l’inhibition. Il est très 
probable que le composant qui détermine le retard de la dynamique 
chimique du système excité diffère selon les sollicitations dont le 
système est l’objet. Voici comment cette idée pourrait être formulée : 
l'étude de la chimie de l'excitation, du point de vue de la définition 
de sa composition, doit entrer dans une phase nouvelle ; elle doit 
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prendre en charge la caractérisation chimique détaillée des états dif- 
ficiles du système excité, survenant quand on lui présente des exigen- 
ces fonctionnelles limites. 

C'est seulement à ces conditions que 1 on pourra définir les parti- 
cularités chimiques de l’inhibition en tant que conséquence de la 
rencontre de deux excitations. Toutefois, autant que nous sachions, 
les travaux actuellement poursuivis sur la chimie de l’excitation 
ne se sont pas engagés dans cette voie. 

La nature des processus centraux se manifestant sur les appareils 
effecteurs par le phénomène de l’« inhibition » peut varier. C'est 
ce que montrent les recherches d’Eccles qu’il résume dans ses mo- 
nographies (Eccles, 1952, 1964) et qui le conduisirent à formuler 
la « théorie hyperpolarisationnelle de l’inhibition ». 

Etant donné que cette théorie gagne du terrain et qu'il s’agit 
de l’une des trois modifications possibles de la polarisation men- 
tionnées plus haut, nous jugeons nécessaire d’en faire une critique plus 
profonde. 

Eccles s’appuie sur les recherches effectuées par lui et d’autres 
chercheurs sur la relation entre les états de polarisation initiaux 
des éléments nerveux et las rapports de gradient de K et de Na que 
nous avons indiqués plus haut. 

Pour préciser les modifications de ces rapports de polarisation 
dans l’inhibition, Eccles a utilisé les microélectrodes. Il se propo- 
sait d'obtenir un état inhibé réciproque de l’un des motoneurones 
spinaux et de mesurer les rapports de polarisation entre les surfaces 
interne et externe de ce neurone inhibé. Le diamètre de l'extrémité 
de dérivation de la microélectrode était égal à 0,05 y, ce qui per- 
mettait de pénétrer dans le protoplasme du neurone sans perturber 
notablement son intégrité. Les recherches ont donné un résultat 
intéressant et assez inattendu. 

Aussitôt que le motoneurone subit une action afférente antago- 
niste, il tombe dans un état d'hyperpolarisation marquée. 

Fait intéressant, cette « hyperpolarisation » ne survient pas 
immédiatement. Au début, aussitôt qu'un influx afférent arrive 
de la périphérie, une dépolarisation habituelle se développe pendant 
un court laps de temps. Cependant, en raison du branchement d'un 
certain mécanisme spécial (?) elle se transforme rapidement en hy- 
perpolarisation. Grâce à son état d’hyperpolarisation, le motoneuro- 
ne s'avère inaccessible à toutes les autres excitations ordinaires, et, 
par sa manifestation sur le muscle, cet état du motoneurone est 
équivalent à une inhibition. 

Ainsi, Eccles part de la présence certaine d’une hyperpolarisa- 
tion dans le motoneurone au moment de l’inhibition. C’est pour- 
quoi sa théorie a été appelée théorie « hyperpolarisationnelle » de 
l’inhibition. 

Les faits obtenus par étude directe exigeaient qu’on explique 
le mécanisme de leur apparition. 

Compte tenu de la vitesse importante d'accumulation de grandes 
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quantités d’ions K et Na, Eccles a admis l’existence d'un média- 
teur de ces ions, un « hyperpolarisateur », qui doit, selon lui, favo- 
riser l'établissement d'un état d’hyperpolarisation. 

Une question délicate se pose toutefois : comment se représenter 
la répartition spatiale de cet « hyperpolarisateur » dans les forma- 
tions synaptiques du motoneurone ? On sait, en effet, que la même 
fibre afférente qui crée au moment donné l'état d’hyperpolarisation 
dans le motoneurone, peut créer au bout de quelques secondas un 
état de dépolarisation. 

Pour expliquer les mécanismes finals de l'inhibition réciproque, 
Eccles devait construire un schéma complexe de la relation entre 
la fibre nerveuse, la synapse et le corps du motoneurone (« région 
subsynaptique »). Eccles fait les trois suppositions suivantes : 

1. Chacun des deux genres de formations réceptrices du muscle 
a sa spécificité chimique qui est aussi bien propre à la fibre sensitive 
même qu'à toute son arborisation terminale, jusqu'aux formations 
synaptiques sur le corps du neurone inclusivement. 

2. Une même fibre afférente peut avoir deux ou plusieurs for- 
mations terminales d'une spécificité chimique différente — hyper- 
polarisatrice et dépolarisatrice. 

3. Toutes les fibres afférentes ont une même spécificité chimique 
et admettent sur leurs formations synaptiques le même médiateur 
chimique. La différence de leur action finale sur le motoneurone 
pourrait dépendre dans ce cas des particularités chimiques de la 
région subsynaptique qui pourrait être hyperpolarisante ou dépola- 
risante. 

Les idées d'Eccles sur ces trois questions ont reçu un dévelop- 
pement important. Elles ont été argumentées en détail dans son 
livre remarquable « The Physiology of Synapses » que l’auteur lui- 
même considère comme le bilan de son activité dans cette direction 
et que nous recommandons au lecteur (Eccles, 1964). Brièvement, 
ces résultats peuvent être représentés sous la forme suivante. 

Tout d’abord, nos représentations de l’hétérogénéité de la mem- 
brane de la cellule nerveuse se sont élargies et, partant, celles de la 
possibilité d'existence de formations synaptiques différant par 
leurs propriétés chimiques sur le corps d’une même cellule ner- 
veuse. 

Au chapitre V nous avons examiné en détail ces points de vue 
nouveaux. Ainsi, la possibilité du branchement d'une même cel- 
lule nerveuse aux différents moments de son activité par différentes 
synapses est devenue un fait évident. 

D'un autre côté, de multiples faits viennent corroborer l’idée 
que la singularité chimique de la transmission synaptique est due 
à la membrane subsynaptique qui peut, par conséquent, assurer un 
effet fonctionnel différent dans la cellule nerveuse pour un même 
influx d'’excitation initial. Eccles donne dans sa monographie un 
schéma illustrant bien cette possibilité obtenue dans l’expérimen- 
tation. 
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Par conséquent, du point de vue constructif, ces rapports sont 
semblables à ceux que nous avons obtenus dans les conditions arti- 
ficielles des anastomoses hétérogènes croisées (p. 153). 

Dans ces dernières expériences, l'effet fonctionnel final dépen- 
dait lui aussi des propriétés de la membrane subsynaptique, c'est-à- 
dire, en fait, des particularités métaboliques de l’organe recevant 
l'excitation. 

L'gsi, les derniers acquis de la neurophysiologie ont mis en évi- 
dence de vastes possibilités de composition des excitations parve- 
nant à une même cellule nerveuse. Îl est opportun de souligner ici 
que grâce à de si larges possibilités structurales, des voies en fait 
infinies s'ouvrent aux excitations incidentes dans le sens de la créa- 
tion de groupes variés d’excitations centrales qui ne coïncident 
jamais par leur signification. 

Ces acquis ont rendu particulièrement évident le fait que l'effet 
fonctionnel final à l'échelle de l’organisme tout entier est toujours 
le résultat des contacts architecturaux que vont établir les différents 
processus d’excitation et d’inhibition. 

Mais un problème intrigue toujours les neurophysiologistes : 
quels moyens chimiques concrets sont à l’origine de l'action inhibante 
à l'échelle d'une seule synapse ? 

Malgré l'emploi de méthodes très fines et bien qu’un nombre 
énorme de faits nouveaux ait été obtenu, la représentation de la 
nature de l’inhibition qui en fait une dépolarisation explosive « ra- 
tée » de la membrane nerveuse reste immuable. En effet, une déri- 
vation intracellulaire des potentiels par microélectrodes montre que 
lorsque l'excitation arrive à une synapse inhibante, cela provoque 
avant tout un début de dépolarisation qui se manifeste par une 
négativité initiale. Cependant cette négativité est très brève et elle 
est immédiatement remplacée par une positivité plus longue, c'est-à- 
dire l’hyperpolarisation de la membrane cellulaire. Une telle al- 
ternance de phénomènes de polarisation mène au blocage des exci- 
tations sur la membrane subsynaptique. 

La soudaineté de l'alternance des processus est très symptoma- 
tique. Elle est en accord parfait avec le fait que dans cette région 
présynaptique, quel que soit le genre de synapse, la terminaison ner- 
veuse libère une même substance, l’acétylcholine. C'est seulement 
sa réaction avec le substrat des membranes subsynaptiques spécia- 
lisées qui donne un effet final varié, dépolarisation (excitation) ou 
hyperpolarisation (inhibition). 

Tous les raisonnements appellent un certain facteur spécifique 
qui, se libérant soudain, interrompt la dépolarisation à peine com- 
mencée et la transforme en hyperpolarisation qui se trouve de 10 
à 40 mV plus élevée que la polarisation de repos. Ce facteur encore 
inconnu a été appelé « médiateur d'inhibition » ou « facteur d’hy- 
perpolarisation ». Quelle est sa nature intime ? 

L'analyse de toutes les sortes d'inhibition dans les synapses pé- 
riphériques des invertébrés et leur confrontation avec les résultats 
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de l’investigation par microélectrodes chez les animaux à sang chaud 
ont attiré l'attention des chercheurs sur un certain facteur Ï qui 
se rapprochait apparemment beaucoup par ses qualités de cet hyper- 
polarisateur inconnu. Appliqué à la surface du cerveau, il freine les 
réflexes et effectue une action hyperpolarisante marquée sur les mem- 
branes cellulaires. 

L'action hyperpolarisante était également attribuée à l'action 
spécifique de l'acide gamma-aminobutyrique (GABA). En effet, 
de nombreux chercheurs ont montré que les nerfs moteurs et les 
fibres nerveuses exerçant seulement (1) une action inhibante surles 
muscles des crustacés renferment une grande quantité de GABA. 
Cette circonstance a permis à certains auteurs de dire que peut-être 
GABA est l'inhibiteur qui crée l’état hyperpolarisé sur les membra- 
nes subsynaptiques. Une confrontation plus minutieuse de l’action 
de GABA sur les processus de dépolarisation et de celle qu’il 
exerce, d’une manière générale, sur l'état des excitations a conduit 
à la conclusion que, dans de nombreux cas, il possède une action 
incontestablement inhibante, analogue à celle du médiateur naturel 
de l'inhibition. Etant donné que l’hyperpolarisation naturelle dans 
les membranes postsynaptiques, tout comme l'effet inhibant même, 
doit être en rapport avec une perméabilité accrue de la membrane 
subsynaptique, les actions de GABA sur la perméabilité des mem- 
branes sont tout à fait spectaculaires. 

A l'instar d’un hyperpolarisateur naturel, GABA agit de façon 
assez sélective et univoque augmentant la perméabilité de Cl, les 
actions étant bloquées dans les deux cas par la picrotoxine. 

Ces deux facteurs présentent également beaucoup de commun 
quant à leur faculté de provoquer l'inhibition des muscles de crus- 
tacés. 

La strychnine qui ne manque pas ordinairement de supprimer 
le facteur inhibant chez les vertébrés, n’agit pas sur l'inhibition 
provoquée naturellement et au moyen de GABA (Grundiest, Reu- 
beng, Rickles, 1959) chez les invertébrés. Des résultats opposés ont 
été obtenus avec la picrotoxine. 

Compte tenu des données sur l’énorme quantité de GABA dans 
les fibres inhibantes solitaires du crabe, il faut reconnaître qu’elles 
indiquent (exception faite de quelques contradictions encore incom- 
prises) qu'il est possible que GABA prenne part à l'inhibition sub- 
synaptique naturelle. 

Toutefois, ce point de vue exige qu’au moment du développement 
de l'inhibition naturelle GABA s’accumule en quantités élevées 
dans la formation synaptique. Or, la littérature ignore les faits de 
ce genre. 

Un autre prétendant probable au rôle de médiateur d'inhibition 
est l’acétylcholine. Cette affirmation peut sembler tout à fait para- 
doxale, car on connaît bien la réputation de médiateur de l’excita- 
tion de l’acétylcholine. Il suffit de se rappeler la théorie de la trans- 
mission de l'excitation élaborée par Nachmansohn qui attribue le 
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rôle central à l’acétylcholine pour se représenter tout ce que cette 
affirmation a d'absurde (Nachmansohn, 1959). Néanmoins, un grand 
nombre de données font pencher vers ce point de vue. 

Ce n’est pas une question nouvelle que celle du double rôle de 
l’acétylcholine. Dell, Bonvallet (1956) avaient émis la supposition 
que éoules les formes de transmission synaptique de l'excitation se 
réalisent au moyen de l'acétylcholine. Seul le caractère différent des 
substances réceptrices (et peut-être des triggers) sur les membranes 
subsynaptiques est la cause des effets de polarisation différents sur la 
membrane qui déterminent chacun à sa manière le sort ultérieur 
de l'excitation arrivant le long de la terminaison donnée. 

Le fait de l'action sélective variée d'une même substance sui- 
vant sa concentration est unanimement admis. Il suffit de se rappe- 
ler la loi biochimique universelle récemment découverte, celle de 
l'«inhibition par le produit final », pour se représenter toutes les 
possibilités d'action de l’acétylcholine surtout si l’on prend en con- 
sidération que son activité se manifeste même à une concentration 
de 10-%, Quelle large possibilité de gradations d'action et de for- 
mation sélective d'effets différents ! 

L'argument le plus décisif à l'appui de ce point de vue a sans 
doute été la découverte de neurones intercalaires dans les ganglions 
de l'escargot (aplisia), dont un rameau axonique forme une synapse 
excitante et l’autre une synapse inhibante. Ce qui est étonnant, 
c'est que les deux synapses transmettent l'excitation au moyen de 
l'acétylcholine. 

Bien que ces relations aient été découvertes chez l' escargot, il 
n’y a aucune raison d'en nier la possibilité chez les animaux supé- 
rieurs. Il est facile de se représenter ce qu’y gagne leur S.N.C. qui 
possède des milliards de formations cellulaires différentes. Nul 
doute que telles possibilités sont utilisées dans les interactions com- 
plexes du cerveau intégral quand il réalise une activité incluant 
tous les mécanismes cruciaux du système fonctionnel que nous con- 
naissons et qui forment l'acte comportemental. 

Tout au moins, les expériences ont montré que l’acétylcholine 
joue le même rôle double chez les autres animaux, provoquant soit 
une dépolarisation, soit une hyperpolarisation suivant sa concen- 
tration et les propriétés de la membrane subsynaptique (Eccles, 
1964). 

Résumant ces faits les plus certains sur la nature de l'effet inhi- 
biteur, nous voyons que la localisation et toutes les propriétés de 
l'hyperpolarisateur sont déterminées par extrapolation, c’est-à-dire 
indirectement, d’après la caractérisation de son action en comparai- 
son des autres substances chimiques connues. 

Toutefois, malgré la grande probabilité pour que le « média- 
teur » de l'inhibition possède des propriétés telles que celles déter- 
minées indirectement, il reste inconnu en tant que substrat chimique 
bien déterminé. 

Bien qu'Eccles parte de faits certains obtenus au moyen de mé- 
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thodes extrêmement fines, sa théorie des « hyperpolarisateurs » hu- 
moraux présente des défauts très importants. 

Tout d’abord, elle sert à expliquer une forme déterminée d'inhi- 
bition (spinale, réciproque) et suppose une action inhibante siable 
de certaines fibres afférentes. Cette attribution constitutionnelle 
de l'action hyperpolarisatrice sur des formations synaptiques déter- 
minées rend très difficilement explicables tous les cas où une même 
action est soit inhibée, soit de nouveau incluse dans l’activité de 
l’organisme. 

Il est vrai que tout ce que nous avons précédemment dit à pro- 
pos des formations hétérogènes sur la membrane d’une même cel- 
lule admet la possibilité d'agir sur celle-ci soit par les synapses ex- 
citantes, soit par les synapses inhibantes. Dans le premier cas, la 
cellule participerait à la formation active d’un acte comportemen- 
tal, dans le second, elle empêcherait sa formation, c'est-à-dire 
qu'elle contribuerait à l’apparition d’une inhibition sur le côté 
effecteur. 

C'est seulement sous cet aspect que la conception des formations 
synaptiques inhibantes humoro-stables peut expliquer toutes les 
formes d'inhibition de caractère adaptatif temporaire. Cette der- 
nière circonstance ressort particulièrement dans le cas de l'inhi- 
bition conditionnée quand, suivant les conditions du monde exté- 
rieur, sont mis en marche différents facteurs inhibants : la réaction 
exploratoire, etc., la fonction inhibée pouvant redevenir au bout 
d'une minute excitée et active. 

Pour que le lecteur ait une idée nette des tentatives faites pour 
expliquer l'apparition du processus inhibiteur, il est nécessaire 
de s'arrêter sur deux autres théories qui ont reçu une grande exten- 
sion dans la littérature étrangère : celle de Gesell et celle de 
Gasser. 

La théorie de Gesell part des particularités morphologiques du 
neurone qui ont été découvertes par des recherches micromorpholo- 
giques récentes. Il s'agit des particularités structurales des cellules 
dites de Mauthner, trouvées chez certains vertébrés inférieurs. Ces 
cellules ont, à la sortie de l’axone, des appareils spéciaux grâce 
auxquels, selon Gesell (1940), se trouvent réglés l’apparition et la 
sortie des impulsations nerveuses de la cellule sur l’axone, ainsi 
que l'arrêt de ces impulsations, c'est-à-dire, en fait, l’inhibition 
de l’activité dr. neurone (fig. 111). 

La théorie de Gesell considère le neurone comme un appareil 
électrotonique donnant naissance aux impulsations nerveuses. Les 
influx arrivant aux neurons et produisant des décharges sur leur 
partie dendritique en entretiennent l’électronégativité. Par contre, 
la partie du neurone d'où part l’axone et qui renferme peu de for- 
mations synaptiques est chargée positivement. Ainsi, en raison de 
ces différences fonctionnelles des parties dendritique et axonique du 
neurone, une différence de potentiel se crée dont la valeur est fonc- 
tion des impulsations nerveuses qui arrivent aux dendrites. 
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Plus puissants sont ces flux d'excitation, plus est grande la dif- 
férence de potentiel entre ses parties axonique et dendritique et 
plus élevée la fréquence des impulsations nerveuses sortant sur l’a- 
xone. Cette dernière fonction — génération d’influx nerveux, est 
remplie par la partie du neurone située à la sortie de l’axone. Cette 
partie se distingue nettement par sa structure du corps du neurone, 


Fig. 111. Neurone de Mauthner avec ses nombreuses connexions synaptiques 
d'origines diverses. 


On voit une « tache claire» (h) privée de granulation de Nissl et supposée être le lieu de 
génération des impulsions nerveuées arrivant sur l’axone (sb). On voit nettement l'appa- 
reil inhibiteur à l’endroit où prend naissance l’axone (sp). 


elle ne contient pas de granulation de Nissi, d’où son aspect d'une 
tache claire. 

I1 découle des relations mentionnées entre les potentiels évoqués 
sur le corps du neurone que l'arrêt des impulsations nerveuses doit 
survenir dans tous les cas où la différence de potentiel baisse. 

Quelles peuvent être les causes d’une diminution sensible de 
la différence de potentiel ? C'est tout d’abord une forte baisse de la 
quantité d’impulsations nerveuses arrivant au neurone. Nous avons 
déjà noté une telle possibilité. Toutefois, il y en a une autre, que 
Gesell met au premier plan quand il formule sa théorie de l’inhi- 
bition. 

Admettons que sur le fond d'une différence de potentiel suffi- 
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samment productive entre les parties dendritique et axonique du 
neurone des influr nerveux commencent à arriver intensément vers 
cette dernière. Il s’y crée alors une électronégativité et, par consé- 
quent, La différence de potentiel existante peut subitement diminuer, 
ce qui à son tour fait cesser la génération d'influx nerveux dans 
la tache claire. C’est le schéma correspondant à l’état d'inhibition 
du neurone. 

L'étude microscopique a montré la présence, sur l’axone des 
cellules de Mauthner, d’une formation singulière qui peut fort 
bien être prise pour l'appareil de négativation de rencontre du 
neurone. 

Cependant, la théorie bien élaborée et argumentée de Gesell sur 
le caractère électrotonique de l'inhibition n'est pas universelle car 
les appareils axoniques décrits plus haut n’ont pas été trouvés sur 
les autres neurones des animaux supérieurs. Il est vrai que déjà 
Ramon y Cajal avait décrit des collatérales en retour des axones 
se terminant soit sur la partie axonique du même neurone, soit, 
comme cela a lieu dans l'écorce cérébrale, sur la partie axonique des 
neurones voisins. Pourtant, malgré ces données, cette théorie ne 
renseigne pas suffisamment sur le mécanisme plus intime de l’inhi- 
bition. En particulier, on ne sait pas pourquoi l'excitation s'adres- 
se sélectivement à telles synapses axoniques quand le comporte- 
ment général dicte une inhibition. Il faut noter que la théorie élec- 
trotonique de Gesell donne une explication satisfaisante du phéno- 
mène de l’« homogénéisation » des différents influx nerveux par le 
motoneurone final dont nous avons parlé plus haut. 

Pour compléter ce bref aperçu nous nous arrêterons sur la théorie 
de l'inhibition de Gasser qui a été élaborée il y a une trentaine d'an- 
nées. Par son contenu physiologique, cette théorie rend le mieux 
compte des conditions d'apparition de l'inhibition dans le S.N.C. 
et n'exige pas d'explications complémentaires. Elle part de l'exis- 
tence indubitable de ce qu’on appelle la phase de subnormalité qui 
survient sous forme de phénomène résiduel après un cycle d’excita- 
tion et se caractérise par une excitabilité réduite. 

Cette baisse notable d’excitabilité du substrat nerveux dès (au 
bout de 3-4 ms) la fin du cycle d’excitation suffit amplement pour 
diminuer ou même éteindre un autre influx nerveux arrivant au 
même moment sur le même substrat. 

Le sens de la théorie de Gasser consiste en ce que l'inhibition 
d'une suite d'influx nerveux a lieu si celle-ci coïncide avec les pha- 
ses de subnormalité d’une autre suite d'’influx. 

Par des expériences spéciales sur le tronc nerveux, Gasser a mon- 
tré la possibilité de cette inhibition. Il commençait par appliquer 
une série de faibles excitations à la fréquence de 20 par seconde. 
Ces influx étaient suivis d’autres de même fréquence, provoqués 
par des excitations plus fortes, mais se propageant de sorte que cha- 
que influx de la série précédente coïncide avec la phase de subnorma- 
lité des influx de la seconde série. Grâce à cette association dans le 
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temps, la première série d'influx s’est trouvée immédiatement étein- 
te (fig. 112). | 

‘Cette forme d'expérience est particulièrement intéressante du 
fait qu'elle peut'simuler les rapports des excitations dans le S.N.C. 
Gasser donne un schéma expliquant, sur la base de son expérience, 
l'apparition d'une inhibition réciproque des antagonistes dans des 
centres spéciaux. Toutefois, la possibilité de principe de l’inhibition 
d’une série d’influx excitateurs ne se limite pas, et de loin, aux 
relations intraspinales. | 


Fig. 112. Impulsations nerveuses provoquées par deux suites de stimuli élec- 
triques dans un même nerf. 


On voit une suite normale d’impulsatlons nerveuses provoquées par de faibles stimuli (3 

influx au début à gauche). Puis entre ces stimuli qui continuent d'agir interviennent 6 sti- 

muli plus forts, de sorte que les plus faibles coïncident désormais avec la phase du potentiel 

résiduel positif provenant des stimuli forts. On voit la forte diminution des potentiels 

électriques initiaux dérivés des stimuli faibles. Les points indiquent les potentiels prove- 

nant des stimuli forts#qui, étant donné leur déploiement rapide, n'ont pas pu être entiè- 
rement enregistrés. : 


En fait, Gasser n'a fait que concrétiser à la lumière des données 
contemporaines l’idée du physiologiste russe Cyon selon lequel l'i- 
nhibition est le résultat de l’interférence de deux flux d'impulsions 
nerveuses. C'est pourquoi la théorie de l’inhibition de Cyon a été 
appelée « théorie de l’interférence ». | 

Nous verrons plus loin que la théorie de l’inhibition de Gasser 
satisfait au mieux les conditions d'apparition de l'inhibition pes- 
simale dans les centres nerveux telle que la comprenaient Vvédenski 
et Oukhtomski ; nous y reviendrons donc quand nous examinerons 
les mécanismes possibles de l’« inhibition supérieure » de Pavlov. 

Ceci est surtout vrai pour l’inhibition qui a été découverte et 
étudiée par Eccles ces dernières années. Il s'agit de ce qu’on appelle 
l'inhibition présynaptique. Une telle forme d’inhibition se réalise 
également au moyen de l’hyperpolarisation. Cependant, dans le 
cas donné elle se forme non pas sur la membrane subsynaptique, mais 
sur la partie présynaptique de la terminaison nerveuse (fig. 113) 
(Eccles, 1964). ‘ 
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Vu que cette « synapse » singulière forme dans la région présy- 
naptique, sur un certain secteur de la fibre, un état d'hyperpolari- 
sation, les influx allant vers la synapse s'éteignent, c'est-à-dire 
qu'ils sont bloqués en ce point, et, par conséquent, le résultat dé- 
finitif est l'inhibition de l'effet actif. Comme on peut le voir, cette 
forme d'inhibition se réalise également au moyen de l'envoi d’une 
excitation « inhibante ». 


Fig. 113. L'activité ordinaire de la fi- 
bre À, de sa formation présynaptique P 
et de la membrane subsynaptique S 
consiste en ce que les influx nerveux 
traversent. toute la fibre et provoquent 
une excitation dans la synapse tout en- 
tière. Cependant, si à ce moment arri- 
vent des excitations b par la fibre B, 
il se formera au point A un processus 
d’hyperpolarisation qui empêche l’ex- 
citation de passer à la synapse. 


Toutefois, du point de vue de l'intégration et de l'architecture, 
il n’est pas raisonnable de laisser les excitations s'approcher des neu- 
rones finals à la seule fin de les « intercepter » juste devant le ter- 
minus. 

Récapitulant les théories de l’inhibition que nous connaissons 
à l'heure actuelle, nous devons noter que toutes prennent en qualité 
de modèle le phénomène d'inhibition réciproque ou antagoniste 
dans les centres spinaux. Ceci est particulièrement net dans la théo- 
rie d’'Eccles. 

Ces recherches postulent Za stabilité et la structure fire des actions 
inhibantes propres à ce modèle. 

Quels sont les mécanismes de l'inhibition supérieure condition- 
née ? 

Nous nous efforcerons de montrer dans la suite que nos explica- 
tions devront porter surtout sur la forme d’inhibition qui est rat- 
tachée à l'élimination des activités indésirables au moment donné. 
C'est pourquoi, pour nous satisfaire, la théorie de l'inhibition devra 
expliquer de façon la plus complète et profonde l'inhibition supé- 
rieure apparaissant dans les conditions du comportement adaptatif 
des animaux. 

Cependant, avant de passer à cette question, nous devons exa- 
miner le point central de ce chapitre, les mécanismes généraux d’'ap- 
parition de l’inhibition conditionnée. 
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Les matériaux examinés plus haut sur les points de vue concer- 
nant la nature de l’inhibition ne donnent le droit d'énoncer que 
quatre thèses majeures qui constitueront la base de l’analyse sui- 
vante. Les voici : 

1. Le processus inhibiteur est essentiellement la modification 
des propriétés de polarisation de la membrane subsynaptique dans 
le sens de l’hyperpolarisation. 

2. L'hyperpolarisation survient toujours comme résultat de l'ex- 
citation incidente ; toutefois, elle reste, par essence, un processus 
local. 

3. En tant que processus, l’inhibition ne se propage jamais sui- 
vant le substrat nerveux comme le fait l'excitation. Or, ceci signifie 
que beaucoup de nos conceptions construites sur la propagation doi- 
vent être remises en accord avec les données de la neurobiologie. 

4. Si l’on part de la fixation constitutionnelle des propriétés chi- 
miques de la membrane subsynaptique en tant que formation hyper- 
Polarisationnelle, nous devons reconnaître son action bloquante 
active sur les autres synapses dépolarisationnelles, c'est-à-dire exci- 
tantes, de la même cellule nerveuse. Dans le cas contraire, le rôle 
des synapses hyperpolarisantes s'avérerait physiologiquement obs- 
cur, voire inutile pour l'intégration des processus nerveux. 


Les mécanismes d'apparition de l’inhibition conditionnée 


Un des côtés négatifs de l’élaboration du problème d’inhibition 
interne est que les objectifs de la recherche sont ordinairement for- 
mulés sans que soit établi leur ordre de succession logique et néces- 
saire. Par exemple, très souvent se pose d'emblée la question de la 
localisation de l'inhibition interne dans l'écorce cérébrale, alors 
que les mécanismes d'apparition de ce mode d'’inhibition sont lais- 
sés de côté. Or, aucune solution du problème de la localisation de 
l’inhibition corticale ne peut être reconnue tant soit peu suffisante 
et convaincante si l’on n’a pas établi les mécanismes concrets de 
l'apparition de l'inhibition interne sur la base de l'excitation con- 
ditionnée. 

La cause en est ‘certes que les mécanismes physiologiques essen- 
tiels d'apparition de l'inhibition conditionnée n'étaient pas au centre 
de l'attention des chercheurs en physiologie de l’activité nerveuse 
supérieure. Cette circonstance nous autorise à discuter plusieurs thè- 
ses constituant un point de départ d'une analyse plus profonde de 
tout le problème de l'apparition de l'inhibition corticale. 

Comme nous l’avons vu, les écoles russes de physiologie générale 
du système nerveux de Setchénov-Vvédenski-Oukhtomski ont ré- 
solu d’une façon déterminée la question de l'apparition de l'inhi- 
bition dans le S.N.C. Cette réponse a constitué la base de leur con- 
ception physiologique et de la filiation dans le développement de 
cette importante question. 
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C'est pourquoi il est du plus haut intérêt de voir ce que Pavlov 
pensait de la conception de Vvédenski-Oukhtomski et à quel degré 
il utilisa les idées de ses prédécesseurs sur l'apparition de l'inhi- 
bition par rencontre de deux excitations en développant la doctrine 
des réflexes conditionnés. Arrêtons-nous sur le sens physiologique 
de trois notions différentes (« identité », « unité » et « spécificité »), 
qu’on rattache inévitablement au problème des rapports entre l’inhi- 
bition et l'excitation sans en délimiter parfois le contenu. C'est 
justement ce point qui est à l’origine des avis différents sur les rap- 
ports en question. 

Depuis qu'a été établi le schéma général des interactions chimi- 
ques lors du déroulement d’un accès solitaire d'excitation, il est 
devenu tout à fait clair que l’« excitation » est un processus méta- 
bolique complexe centré sur les processus spécifiques et la trans- 
formation de l'acétylcholine avec décomposition rapide et régéné- 
ration tout aussi rapide des composés phosphorés (D. Nassonov, 
Nachmansohn, Kh. Kochtoïantz, E. Babski, A. Zoubkov, etc.). 
Laissant de côté les divergences d'interprétation de la nature chi- 
mique de ses divers aspects, nous ne ferons que rappeler un fait 
extrêmement important que nous avons déjà examiné. Indépen- 
damment. de la composition et des directions du métabolisme pro- 
prement dit, le processus de propagation de l'excitation passe iné- 
luctablement par la dépolarisation des membranes nerveuses. Nous 
avons vu que c’est justement d'après l'appréciation de cette étape 
finale que se distinguent les unes des autres les théories les plus 
importantes de l'inhibition. 

Indépendamment du point de vue adopté sur le rôle des facteurs 
dépolarisants, le fait même qu'il existe des rapports de polarisa- 
tion est reconnu par tous comme le résultat de transformations 
métaboliques constantes dans le protoplasme de l'élément ner- 
veux. Par conséquent, la présence de rapports de polarisation tra- 
duit nettement l'unité des facteurs physiques et biologiques de 
l'excitation. Donc, les processus stables et prolongés de dépolari- 
sation et d’hyperpolarisation doivent inévitablement accompagner 
des changements dans le métabolisme du système excité. Cela suf- 
fit amplement pour établir sans équivoque qu'il ne peut y avoir 
d'identité entre l'excitation et l’inhibition au sens propre du mot. 
En même temps, les dernières données sur les particularités chimi- 
ques de l'excitation nous convainquent avec évidence que l'inhibi- 
tion n’a pas de physionomie chimique propre. Ce n’est qu'une 
modification du complexe chimique qui assure l'excitation en 
propagation et empêche la dépolarisation explosive de la fibre 
nerveuse. 

Donc, nous avons débouché sur la question qui nous in- 
téresse: est-ce que l'excitation et l’inhibition peuvent être iden- 
tiques ? 

- À ce propos, l'attitude de Pavlov envers la théorie de l’inhibi- 
tion de Vvédenski présente un grand intérêt. Il l'a exposée le plus 


388 


complètement dans sa critique des travaux de Nikitine. Trouvant 
dans ces travaux la thèse de Vvédenski selon laquelle l’inhibition 
est une excitation stable et immobile, Pavlov proteste contre l’iden- 
tification de ces processus d'après leur nature. Il a plus d’une fois 
indiqué lui-même que, dans le travail du cerveau intégral, ces 
processus sont rattachés entre eux de la façon la plus étroite, mais, 
en même temps, il les distinguait nettement comme des processus 
autonomes ayant dans la cellule nerveuse leurs propres « appa- 
reils ». 

Pavlov écrivit : « Il est beaucoup plus commode d'admettre 
que nous avons un processus irritatif qui surveille sans cesse un 
autre processus, de répression, qui dans certaines conditions 
arrête le premier. Par conséquent, dans ces cas, il ne saurait être 
question d'identité !. » 

À un autre endroit, à propos de cette même identification des 
processus d'excitation et d'inhibition par Vvédenski, Pavlov dit 
carrément : « Nous ne partageons pas la théorie de Vvé- 
denski 2. » 

Que peut-on considérer, dans la théorie de Vvédenski, comme 
l'indice d'une identification de l’excitation et de l'inhibition ? 
Certes, son expression connue que l'inhibition est une excitation 
stable et immobile. Or, il est difficile d'admettre que Vvédenski 
ait pensé que l'excitation ayant perdu sa propriété la plus caracté- 
ristique, la faculté de se propager, et devenue « immobile » reste 
la même par sa nature chimique intime. L'’'impossibilité même de 
se propager par un processus de dépolarisation explosive indique 
que le complexe chimique normal de l’excitation a subi des modi- 
fications déterminées. Par conséquent, malgré son affinité chimi- 
que directe avec l'excitation, l’inhibition est un phénomène de na- 
ture différente. Bien qu'insignifiante sous le rapport chimique, 
cette différence faisant cesser le processus explosif de l'excitation 
mène à la périphérie à un effet actif de qualité opposée. 

La théorie de Vvédenski établit l'unité de genèse de l'excita- 
tion et de l’inhibition, et c’est là un des plus grands acquis de l'éco- 
le de Vvédenski-Oukhtomski. Néanmoins, en raison de formula- 
tions peu rigoureuses et après toutes sortes de transformations cette 
unité d'origine est devenue l'identité de l’excitation et de l’inhibi- 
tion. La première formulation correspond entièrement à la réalité 
et elle est progressiste ; la deuxième, au contraire, est fausse et con- 
duit à des contradictions. 

Telle est la source de contracdictions entre les conceptions de 
Pavlov et de Vvédenski sur la nature du processus d'’inhibition, 
plus exactement sur ses rapports avec l'excitation. 


1 Mercredis pavloviens, t. II, M.-L., 1949, p. 96 (éd. russe). 
se I. Pavlov, La psychopathologie et la psychiatrie, Ed. de Moscou, 1961, 
p. 86. 
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Ayant établi l'unité de genèse de l'excitation et de l'inhibition, 
‘Vvédenski en a tiré des conclusions menant loin sur l'identité des 
deux processus. Ceci était favorisé par la circonstance que tous 
les travaux de Vvédenski sur la nature de l’inhibition étaient réa- 
lisés sur un modèle de système excité isolé, c'est-à-dire selon les 
lois d'un protoplasme spécialisé (nerf, muscle). En conséquence, 
on a fait ressortir les traits de ressemblance génétique entre l'exci- 
tation et l’inhibition aux dépens de résultats fonctionnels finals 
dans l’activité de l’organisme entier qui déterminent le caractère 
contradictoire de ces processus. 

Au contraire, dès le début Pavlov s’est heurté à des traits 
contradictoires de l’activité adaptative extérieure de l'animal, 
c'est-à-dire, en somme, aux conséquences fonctionnelles de l'in- 
hibition. 

C’est pour cette raison qu'il a accordé son attention principale 
à ces traits ou, comme il disait, aux formes multiples des interac- 
tions « oui » et « non ». 

Le rôle décisif accordé par Pavlov à l’effet adaptatif extérieur 
s’est exprimé d'une façon particulièrement nette dans son analyse 
du point de vue de Vvédenski. Il disait : « Je m'en tenais au point 
de vue que les processus excitateur et inhibiteur sont différents 
(nous ne pouvons dire qu’ils sont totalement opposés) et opposés 
par leur apparence et leurs résultats ! » (souligné par nous. — P.4.). 
C'est pourquoi est parfaitement naturelle son attitude négative 
envers toutes tentatives d'identifier l'excitation et l'inhibition. 
En tant que naturaliste s'inspirant de la loi de la causalité (déter- 
minisme), il ne pouvait admettre que deux processus du S.N.C. 
menant à des formes de comportement opposées soient identiques 
par leur nature. 

Il découle de tout ce que nous venons de dire que les contradic- 
tions dans les idées des physiologistes russes sur la nature de l’inhi- 
bition doivent être considérées comme le résultat des particularités 
des méthodes d'investigation et de l'objet d'étude de leurs 
recherches. 

Toutes les données citées sur la nature de l'inhibition nous 
persuadent que c'est seulement l'excitation qui se propage toujours 
et dans toutes les conditions dans le S.N.C. Par conséquent, la dif- 
férence est déterminée par la composition structurale et chimique 
du terminus — la membrane subsynaptique. 

Donc, les deux processus offrent une certaine « identité », car 
ils commencent par une excitation, mais ils présentent d'impor- 
tantes différences en ce qui concerne les processus qui se déroulent 
sur la membrane subsynaptique. Bien plus sérieuse est la contra- 
diction qui découle de la thèse de la « lutte de l'excitation et de 
l’inhibition », mais nous en parlerons plus loin. 


1 Mercredis pavloviens, t. II, p. 92. 
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Ce qui importe surtout pour le moment, c'est qu'ayant établi 
les différences des deux processus, Pavlov admet l'apparition de 
l’inhibition pour un déroulement déterminé des processus : d'abord 
l'excitation, ensuite l'inhibition. En réalité, c’est là la base géné- 
rale du développement des vues de Pavlov et de Vvédenski sur 
l'inhibition. 

Ayant établi les conditions de passage d'un processus à l’autre, 
nous nous rapprochons par là même de la compréhension des méca- 
nismes du rapport excitation/inhibition, et la différence même 
entre Ces processus acquiert un caractère déterminé. 

Pavlov a indiqué plus d'une fois la dépendance de l'inhibition 
vis-à-vis de l'excitation en développement et soulignait la consé- 
cutivité déterminée des conditions de son apparition. 

Il dit, par exemple : « Il est évident que le processus d’excita- 
tion est en rapport avec le processus d'inhibition ; lorsque le pre- 
mier baisse, devient faible, le second disparaît !. » 

A la lumière de ces déclarations de Pavlov il faut considérer 
comme erronée la remarque de Roussinov (1955) qui a dit que Pav- 
lov n'a nullement établi d'unité génétique entre l'excitation et 
l'inhibition. Une chose est à remarquer, c’est que dans la citation 
ci-dessus, Pavlov souligne également la dépendance du processus 
d’inhibition par rapport à l'intensité du processus excitateur pri- 
maire. 

Cependant, Pavlov a-t-il posé directement la question de l'ap- 
parition de l'inhibition dans le cortex cérébral comme résultat de 
la rencontre de deux excitations ? L'étude attentive de ses décla- 
rations correspondantes nous assure que dans l'explication de l'o- 
rigine de l’inhibition, il s’est rapproché maintes fois de son inter- 
prétation dans l'esprit de Vvédenski et Oukhtomski, sans jamais 
donner de formulation nette. 

Si l’on apprécie selon leur essence physiologique profonde tous 
les exemples examinés par Pavlov à propos des rapports entre l’ex- 
citation et l'inhibition, il ne reste aucun doute qu'il a abordé main- 
tes fois de près le problème de l'interaction de deux activités inté- 
grales de l'organisme s'excluant mutuellement. 

Par exemple, en parlant des difficultés de l'élaboration des 
réflexes conditionnés à une excitation cutanée, il les attribuait au 
fait que le réflexe inconditionné direct, provoqué par l'excitation 
cutanée en tant que telle, détermine une activité défensive de l'’ani- 
mal d'expérience, qui devient une excitation inhibante par rapport 
à une autre réaction intégrale, la réaction alimentaire, raison pour 
laquelle la sécrétion réflexe conditionnée s’inhibe. 

On pourrait donner des dizaines d'exemples de déclarations 
de Pavlov dans lesquelles il se rapproche de très près du problème 
examiné, la genèse de l’inhibition corticale, ces exemples illus- 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 333. 
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trant toujours le rapport de deux activités nerveuses, de deux sys- 
tèmes d'’excitations. 

L'importance de principe .des vues de Pavlov sur ce sujet est 
si grande que nous nous permettons de le citer. D'autant plus que 
l'opinion établie méconnaît toute la diversité des tentatives fai- 
tes par Pavlov pour résoudre définitivement la « maudite question ». 

Examinant un cas difficile d'élaboration d'une inhibition chez 
l’homme et chez l’animal Pavlov écrivit : « Si je suis, par exemple, 
occupé à quelque chose, je suis dirigé par un certain processus d’'ex- 
citation et si l’on me dit à ce moment : « Fais ceci », j'éprouve 
une impression désagréable. Ceci signifie que le processus d'exci- 
tation intense qui m'occupait doit être inhibé et se transformer 
en un autre... Vous subissez une excitation intense et les circons- 
tances exigent impérieusement de l'inhiber !. » 

Etudiant l'absence de sécrétion en réponse aux excitants fréna- 
teurs, il demandait : « Quoi, ils sont devenus indifférents ? Non. 
Au lieu d’une action positive, ils ont acquis l’inhibition ?. » 

Un autre exemple montre encore plus nettement la genèse de 
l’idée du «conflit des processus d'’excitation et d'’inhibition » : 
« Quelqu'un m'a gravement offensé et, pour une raison quelcon- 
que, je n’ai pas pu répondre par la parole ni, à plus forte raison, 
par les actes, et j'ai dû surmonter cette lutte, ce conflit des proces- 
sus d’excitation et d'inhibition, dans moi-même 5. » 

En citant tous ces exemples tirés de la vie dont abondaient 
ordinairement les discours de Pavlov, nous ne voulons nullement 
dire que l’idée de la collision de deux systèmes d'excitations était 
nettement exprimée dans son œuvre ou bien qu’il se basait sur 
cette idée pour construire ses hypothèses de travail. Chaque disciple 
de Pavlov sait fort bien qu’il n'y avait ni l’un ni l'autre. Pavlov 
n'a jamais rattaché la genèse de l’inhibition interne à la rencontre 
de deux excitations. 

En même temps, nous ne pouvons laisser de côté cette circons- 
tance importante que lorsque Pavlov avait besoin d'exemples 
d'inhibition dans les conditions naturelles, il citait toujours des 
relations renfermant un conflit tout à fait évident de deux activités 
ramifiées et élaborées du système nerveux. 

Selon nous, cela signifie que l’activité naturelle du cerveau 
intégral nous oblige à élargir notre représentation initiale acquise 
en laboratoire des mécanismes d'apparition de l'inhibition interne 
dans l'écorce cérébrale. 

I] suffit d'examiner ne serait-ce que le deuxième exemple pour 
se rendre compte de la justesse de notre conclusion. En effet, com- 
ment comprendre autrement cette expression de Pavlov « que les 
circonstances exigent (l) impérieusement d'’inhiber » une activité 
nerveuse existant sous la forme d’« une excitation intense » ? 


1 I. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, pp. 330-331, 372. 
2 Jbid., p. 372. 
8 Jbid., p. 544. 
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Nul doute que l'« excitation réprimable » est, dans le cas con- 
cret donné, une « excitation intense vécue », alors que l’« excitation 
inhibante » est indubitablement formée dans l'écorce cérébrale 
par les « circonstances ».. Comprises physiologiquement, ces « cir- 
constances » sont toujours un ensemble de facteurs extérieurs : 
pour l'homme, c'est presque toujours un ensemble de facteurs 
sociaux. Ils créent dans le S.N.C. de l'individu telle ou telle moti- 
vation d’un comportement supérieur, c'est-à-dire que, dans le sens 
physiologique, les «circonstances» engendrent nécessairement un 
système d’excitations très ramifié qui joue finalement le rôle d’« ex- 
citation inhibante ». . 

Au sens social, toute action inhibante de telles ou telles circons- 
tances suppose généralement une longue éducation de vastes com- 
plexes d’excitations recevant des stimuli nouveaux durant toute la 
vie de l'individu. Ces systèmes d'’excitations, qui acquièrent par- 
fois une complexité étonnante et embrassent tout ce qui est consi- 
déré comme la « personnalité » de l’individu, permettent ensuite 
à tel ou tel excitant extérieur « d'exciter une inhibition dans le 
S.N.C. » (Pavlov). 

Les points de vue de Pavlov sur l'apparition de l'inhibition 
interne sont exprimés avec une netteté particulière quand il com- 
pare les inhibitions externe et interne. Il écrivait : « La première 
ne fait que répéter exactement l’inhibition, phénomène connu de 
longue date dans la physiologie du segment inférieur du système 
nerveux Central quand se rencontrent des excitations se rapportant 
à des centres différents et suscitant des activités distinctes ; la se- 
conde n'est propre qu'aux grands hémisphères. IL est cependant 
probable que la différence entre ces deux catégories d’inhibition ne 
concerne que les conditions dans lesquelles elles apparaissent et non 
pas la notion même du processus ! » (souligné par nous. — P.4.). 

Tout ceci souligne une fois de plus que la question des condi- 
tions d'apparition de l'inhibition dans l'écorce cérébrale exige 
instamment sa résolution. Souhaitons que l'étude judicieuse de 
tous les mécanismes d'apparition de l’inhibition attire plus les 
physiologistes et les pathologistes s'’occupant de l’activité ner- 
veuse supérieure, les behavioristes et particulièrement les adeptes de 
l’école de Vvédenski-Oukhtomski, connaisseurs de la physiologie 
générale de l’inhibition. 

Pour vérifier la justesse de toutes les considérations examinées 
plus haut sur la genèse de l'inhibition dans l’écorce cérébrale, il 
est nécessaire de les appliquer aux conditions de laboratoire con- 
crètes. 

Prenons la forme la plus typique et la plus répandue d'inhibition 
corticale, l’inhibition extinctive, et essayons sur un exemple de 
suivre pas à pas le moment critique d'apparition de l'inhibition. 

Il est évident que dans le cas d’une extinction, il faut considé- 


11, Pavlov, La psychopathologie et la psychiatrie, p. 73. 
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rer comme excitation primaire celle que l'excitant alimentaire con- 
ditionnel susceptible de s’éteindre, par exemple optique, provoque 
à l'extrémité périphérique de l’analyseur, sur la surface réceptrice 
correspondante, c’est-à-dire sur la rétine. Dans la suite, cette ex- 
citation suit le nerf optique, les corps genouillés et arrive, enfin, 
à l'extrémité corticale de l’analyseur optique, à l'area striata. 
Il ne peut y avoir guère de doute que l'excitation provoquée par 
un excitant éteint à zéro reste valable jusqu'à son arrivée dans 
le cortex. Jusqu'à ce stade de propagation, elle est indubitablement 
analogue à toute autre excitation apparaissant dans les appareils 
récepteurs de l’organisme. Toutes les données obtenues par l'étude 
de la physiologie générale du processus nerveux et des analyseurs 
nous incitent à l'admettre. 

Mais nous arrivons ici à un point critique du déroulement de 
la réaction d'inhibition : quelles conditions physiologiques trans- 
forment l'excitation venue d’un excitant optique sur les cellules 
corticales en inhibition qui fait cesser l'excitation alimentaire de 
l'animal ? C’est cette question que Pavlov a qualifié de « maudite ». 

Essayons d’y donner la réponse la plus probable à notre point 
de vue. Il découle de la théorie de Vvédenski-Oukhtomski que 
toute inhibition active dans le S.N.C. est essentiellement une in- 
hibition pessimale. 

De quelle façon notre excitant soumis à l'extinction acquiert-il 
la faculté de provoquer une inhibition pessimale ? La réponse la 
plus simple à cette question serait l'hypothèse que tant qu’il n’est 
pas appuyé, l’excitant en voie d’extinction se renforce et provoque 
dans les récepteurs des impulsations nerveuses de fréquence plus 
élevée. 

Cependant, cette hypothèse ne repose sur aucune base physiolo- 
gique : un excitant que l’on éteint, la lumière par exemple, ne mo- 
difie pas ses qualités énergétiques au cours de toute l'extinction. 
Par conséquent, le nombre des impulsations nerveuses qu'il provo- 
que sur la rétine et qui se dirigent ensuite vers le cortex cérébral 
ne doit pas changer sensiblement. 

Quels sont alors les facteurs matériels qui causent l'inhibition ? 

Les expériences généralement admises sur l'obtention d’une 
inhibition interne nous autorisent à dire que si l'excitation pri- 
maire de l’analyseur donné ne se transforme pas ensuite en inhibi- 
tion, c’est que l’excitant conditionnel n'est pas accompagné de l'ap- 
pât. 

Toutefois, la constatation purement descriptive de ce fait notoi- 
re ne résout certes pas la question de la nature des mécanismes 
physiologiques de genèse de l’inhibition. Au contraire, elle fait 
naître d'autres questions qui exigent impérieusement leur réso- 
lution. 

C'est Pavlov qui a donné l'impulsion la plus réelle à la solu- 
tion de ces problèmes. Ayant établi le fait que si la réaction condi- 
tionnée n'est pas. renforcée par la nourriture, l'excitation condi- 
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tionnée primaire « devient tôt ou tard négative, inhibante », Pavlov 
ajouta : « Evidemment, au sujet de ce fait incontestable une ques- 
tion se pose : pourquoi en est-il ainsi ? Question qui reste jusqu'à 
présent sans réponse. Il n'y a donc qu’à prendre ce fait pour point 
de départ sans se proposer de l’analyser. Tel est le premier rapport 
fondamental entre l'excitation et l’inhibition !» (souligné par 
nous. — P.A.). 

Ainsi, il y a un demi-siècle, Pavlov s'interrogea sur l'action 
inhibante alors incomprise du non-renforcement par la nourriture, 
sans y trouver de réponse directe. Dans les années qui suivirent 
on obtint dans les laboratoires de Pavlov une multitude de faits 
qui, nous le verrons, ont indubitablement permis un jugement indi- 
rect sur les mécanismes de ce phénomène crucial de l’activité ner- 
veuse supérieure. Toutefois, la question dans son ensemble n'a 
jamais été étudiée systématiquement, c’est pourquoi elle n’a pas 
jusqu’à ce jour reçu une résolution satisfaisante. 

Nous n'en avons pas non plus senti la nécessité quand nous 
élaborions nos représentations générales sur les mécanismes corti- 
caux de l'activité nerveuse supérieure, ce qui est devenu un obs- 
tacle notable pour l’explication des mécanismes physiologiques de 
l’inhibition corticale. Notre expérience confirme que tout travail 
systématique de mise en évidence de l'inhibition interne se heurte 
inévitablement et en tout premier lieu à la nécessité de résoudre ce 
« premier rapport fondamental entre l'excitation et l’inhibition ». 

Pour rester fidèles à la loi de causalité, nous devons nous poser 
la question suivante : sur la base de quelles lois physiologiques 
connues de nous, le non-renforcement par l’appât, c'est-à-dire l’ab- 
sence (!) d'excitant inconditionnel, peut-il transformer une excita- 
tion en processus contraire, l’inhibition ? 

Nos idées sur l’inhibition corticale présentent en ce point une 
solution de continuité nette entre les causes et les effets physiolo- 
giques. Il est clair que tant que le « non-renforcement par la nour- 
riture » reste une notion technique désignant la perte d’un pouvoir 
signalisateur positif par l'excitant conditionnel, il nous convient 
parfaitement. Cependant, il ne peut dans ce cas servir de maillon 
valable dans la chaîne des processus matériels continus du cerveau 
conduisant finalement au développement d’une inhibition. Pour 
que ce « non-renforcement » devienne un maillon des rapports de 
cause à effet, nous sommes contraints de répondre à deux questions : 
1) comment le « non-renforcement » par la nourriture, c’est-à-dire 
l'absence de stimulus réel, est-il devenu le stimulus de quelque 
chose ? 2) qu'est-ce que le « non-renforcement » provoque dans le 
S.N.C.? 

Etant donné que ces questions formeront la base de notre ana- 
lyse ultérieure, nous nous efforcerons de les expliquer par un simple 
schéma. 


1 La psychopathologie et la psychiatrie, p. 73. 
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Lorsque nous elaborons un réflexe conditionné, la chaîne des 
phénomènes nerveux conduisant à la formation d’une liaison tem- 
poraire est bien déterminée physiologiquement. On peut la schéma- 
tiser de la manière suivante : 


Action de l’excitant indiffé- Excitation localisée dans l'ex- 
rent —?|  trémité corticale de l’ana- | —> 
lyseur 
Synthèse afférente compte Renforcement en tant que ré- 
—| tenu des résultats de la réac- |—>| sultat des réactions précé- |—> 
tion exploratoire dentes 


Convergence de deux excita- Association de la première et 
tions ascendantes, indifféren- de la deuxième excitations — 
te et inconditionnée, sur les |—>| commutation du réflexe con- 
synapses des mêmes neuro- ditionné 


nes corticaux 


Bien que tout n'y soit pas net à souhait du point de vue physio- 
logique, les liens causaux entre les maillons sont clairs. 

Par exemple, comme nous l'avons vu plus haut, au niveau ac- 
tuel de nos connaissances sur la physiologie générale du système 
nerveux il ne fait aucun doute que l’action de l'excitant indiffé- 
rent et celle de l'excitant inconditionnel sur les formations récep- 
trices correspondantes conduisent à la création de flux d'excita- 
tions puissants aussi bien dans les rubans de Reil que dans les sys- 
tèmes réticulaire et hypothalamique. 

Il ne peut non plus y avoir de doute que, survenant dans l'écorce 
cérébrale dans une succession temporelle déterminée, ces excita- 
tions doivent nécessairement interagir entre elles. Ici, tout est 
physiologiquement authentique, tout est en accord avec la physio- 
logie générale des processus nerveux et, par conséquent, toute la 
chaîne de phénomènes devient convaincante du point. de vue phy- 
siologique. 

Il en va tout autrement pour l’inhibition interne. On a dans 
ce Cas : 


Action de l’ex-. Excitation -—> Non-renfor- —> Absence —> Apparition 
citant condi- conditionnée cement par d'’excitation de l'inhibi- 
tionnel dansl'écorce la nourriture incondition- tion dans 
née l'écorce cé- 
rébrale 


Il suffit de comparer les deux schémas pour constater leur dif- 
férence fondamentale. Il est tout à fait évident que dans le dernier 
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cas, aussitôt après l’apparition d’une excitation conditionnée dans 
l'écorce cérébrale, le lien de cause à effet entre les phénomènes phy- 
siologiques se rompt et à la place du maillon physiologique man- 
quant apparaît l'expression méthodique « non-renforcement » par 
la nourriture. Ceci rend tout à fait incompréhensible l'apparition 
d'une inhibition dans l’écorce cérébrale. En parlant de la « mau- 
dite question » Pavlov avait. sans aucun doute en vue la question 
suivante : quelle est la cause de l'apparition d'une inhibition sur 
la base du processus antérieur d’excitation conditionnée ? 

Autant que nous sachions, jusque dernièrement, une seule ten- 
tative a été faite pour expliquer le mécanisme d'apparition de l'in- 
hibition conditionnée. C’est celle de Koupalov et Klechtchev selon 
lesquels l'inhibition conditionnée survient à travers le stade du 
développement d'une «inhibition ultraliminaire ». Etant donné 
que ce point de vue est en rapport direct avec la question étudiée, 
nous nous y arrêterons plus en détail. ‘ 

Dans ses traits généraux, le point de vue de Koupalov se ra- 
mène à reconnaître que dans l’activité nerveuse supérieure il n’y 
a pas de limites infranchissables entre l’inhibition inconditionnée 
et conditionnée. Il donne comme exemple la réaction de l'animal 
à un excitant sonore extra-fort. Au début, cette réaction est d'un 
caractère inconditionné, mais ensuite, avec l’e entraînement », 
elle s'arrête au niveau moyen, c’est-à-dire qu'il se crée un compro- 
mis entre l'inhibition inconditionnée et celle conditionnée. Kou- 
palov estime qu'avec le développement d'une excitation extinc- 
tive, c'est l'inhibition inconditionnée qui s’ingère la première 
et qui est ensuite remplacée par l’inhibition conditionnée. 

La notion d'’« état inhibé » occupe une place importante dans 
la conception de Koupalov. Cet état est potentiellement la base 
de l'élaboration des réflexes conditionnés inhibés ou négatifs. 

Comme nous l'avons montré dans l'exposé précédent, une des 
conditions essentielles de l'attaque systématique de cette « mau- 
dite question » de l'inhibition corticale est l'établissement d'un 
déterminisme précis dans le développement successif des phéno- 
mènes. 

Sans cela, aucune conception de l'inhibition ne saurait être 
convaincante. 

Le fait que, selon Koupalov, c’est d'abord l’« inhibition incon- 
ditionnée » qui est impliquée et qu'elle devient ensuite condition- 
née, ne supprime pas la question de savoir d’où est venue l'inhi- 
bition inconditionnée et pourquoi elle est ensuite devenue condi- 
tionnée. 

Du point de vue de cet auteur, l’inhibition interne, en qualité 
de processus temporaire adaptant l'organisme à la situation don- 
née, doit obligatoirement passer par le stade de l’inhibition ultra- 
liminaire. 

Ÿ a-t-il en effet des conditions adéquates à l'apparition d’une 
inhibition ultraliminaire dans l'élaboration d’une inhibition con- 
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ditionnée ? Comme il découle de la notion d’« inhibition ultralimi- 
paire » donnée par Pavlov, elle apparaît dans les cas où la cellule 
corticale a à faire face à des exigences dépassant la limite de sa 
capacité de travail. De telles circonstances sont créées dans l'écorce 
cérébrale lorsqu'un excitant «extra-fort » réel frappe ses cellules 
ou quand un excitant d'une force optimale agit particulièrement 
longtemps et d'une manière épuisante. C'est probablement de cette 
«intensité excessive » que parle Koupalov. 

Cependant, ces conditions n'existent pas ni dans le cas d’une 
inhibition extinctive ordinaire sous une forme « aiguë disconti- 
nue », ni dans le cas d’une inhibition différentielle. L'excitant en 
voie d'extinction, comme nous savons, peut devenir un excitant 
inhibant à partir du 3° ou 5° non-renforcement, alors que son ren- 
forcement par la nourriture même des dizaines de fois de suite peut 
ne pas retentir de façon décisive sur l'effet sécrétoire conditionné. 

Il faut encore ajouter que le premier non-renforcement, lors 
de la première extinction, provoque ordinairement une réaction 
exploratoire en raison du changement subit du stéréotype des expé- 
riences. Par conséquent, il ne peut être question d’une action pro- 
longée de l’excitation conditionnée. 

Il n'y a d'autant plus aucune raison d'admettre l'apparition 
d'une inhibition ultraliminaire dans le cas de l'élaboration d’une 
inhibition différentielle, étant donné que l'excitant différentiel 
n'est utilisé d’une façon générale que 1 ou 2 fois au plus le jour de 
l'expérience. 

L'hypothèse de stades de l’action ultraliminaire de l’excitant 
inhibant ne convient pas non plus du point de vue de la somme 
réelle des impulsations nerveuses périphériques reçues par le S.N.C. 
aussi bien avec que sans renforcement par la nourriture. Dans le 
renforcement par l'appât, c’est-à-dire lors d'une excitation massive 
du goût et d'autres analyseurs, l'écorce cérébrale est littéralement 
bombardée par des influx nerveux venant de la périphérie ; au 
contraire, sans renforcement par la nourriture, toutes ces impul- 
sations sont absentes et, par conséquent, l'écorce semble passer 
à un régime d'activité moins dangereux sous le rapport énergétique. 

Tous ces faits nous convainquent que le développement des 
formes adaptatives habituelles de l’inhibition interne ne donne 
pas lieu aux conditions nécessaires pour que l’inhibition ultralimi- 
naire se développe justement dans les cellules de l'excitant condi- 
tionnel donné. Or, ceci signifie à son tour que nous ne pouvons 
rattacher l'apparition du processus inhibiteur dans l'écorce céré- 
brale à l’action ultraliminaire de l'excitant inhibiteur qui se dé- 
veloppe en fonction du nombre de ses applications. Il est bien connu, 
par exemple, qu'une différenciation est élaborée par l'animal d’au- 
tant plus difficilement que l’excitant différentiel est plus proche 
de l'excitant alimentaire positif. Par conséquent, c’est la proxi- 
mité de l'excitant donné par rapport à l'excitation alimentaire, 
c’est-à-dire un état manifestement «conflictuel », qui entrave la dif- 


férenciation et non pas, d'une manière générale, les propriétés de 
l’excitant conditionnel pris dans sa seule caractéristique quanti- 
tative. Il est important de souligner que l’attention se fixe seu- 
lement sur les propriétés de l’excitant et qu’on méconnaît les pro- 
cessus de caractère biologique, soit la privation de l'animal d'un 
facteur vital important, la nourriture. 

Dans son dernier article Koupalov cherche à comprendre le mé- 
canisme d'apparition de l’inhibition conditionnée, mais cette ten- 
tative est impuissante à lever les difficultés que nous éprouvons 
quand nous confrontons toutes les données de l’école de Pavlov. 

Néanmoins, différentes thèses de cet article se rapprochent de 
près du point de vue que nous développons sur les mécanismes d’ap- 
parition de l'inhibition corticale, c’est pourquoi nous estimons 
nécessaire de donner l'analyse physiologique de ce qu’elles renfer- 
ment, à notre avis, d’admissible et d'inadmissible. 

Comme nous l'avons dit, Koupalov s’en tient à la conception 
que l’inhibition inconditionnée et l'inhibition conditionnée sont 
rattachées l’une à l’autre et que chaque forme d'inhibition condi- 
tionnée commence à s’élaborer dès le stade obligatoire de l'inhibi- 
tion inconditionnée. 

Il est clair que cette thèse pourrait s'avérer utile si l’on don- 
nait une Caractérisation physiologique exacte tant des deux formes 
d'inhibition que particulièrement des causes physiologiques qui 
transforment l’inhibition inconditionnée en inhibition condition- 
née. Par sa nature même, l'inhibition inconditionnée est innée, 
c’est-à-dire qu'elle se réalise par les appareils synaptiques déter- 
minés génétiquement. Il faut donc montrer de façon probante com- 
ment cette inhibition devient conditionnée, c'est-à-dire variable 
suivant les conditions extérieures. 

Caractérisant les propriétés distinctives de l'inhibition incon- 
ditionnée Koupalov (1955) a écrit : « La deuxième forme d'’inhi- 
bition corticale inconditionnée est l’inhibition de l'induction né- 
gative propre à tous les secteurs du S.N.C. Cette inhibition rend 
possible le travail coordonné des centres nerveux, assurant à cha- 
que moment un réflexe prioritaire avec répression simultanée des 
autres réflexes faisant concurrence. Lorsque les centres du réflexe 
le plus fort entrent en état d'excitation, ceux des autres réflexes 
sont réprimés. » 

Une question se pose naturellement : est-ce que le « travail 
coordonné des centres nerveux » n’est nécessaire que dans l'inter- 
action des réflexes inconditionnés ? 

Est-ce que dans la sphère des activités réflexes conditionnées 
la coordination ne suit pas exactement le même mécanisme ? Est-ce 
que la présence d'une activité réflexe conditionnée suppose l’exis- 
tence simultanée de toutes les autres activités ? Ne sont-elles pas 
éliminées aussi catégoriquement que toute autre activité « con- 
currentielle » dans la sphère des relations inconditionnées ? 

En limitant le mécanisme de l'élimination réciproque à la sphè- 
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re des réflexes inconditionnés, Koupalov diminue par là même 
l'importance de la loi universelle du fonctionnement du cerveau, 
celle que l’on pourrait appeler la loi de l'exclusivité. 

L'essentiel de son contenu physiologique peut être formulé 
comme suit: foute activité intégrale de l'organisme et du S.N.C. 
a tendance à être exclusive, unique, et le moyen constant dont elle 
se sert pour.éliminer les autres activités est le processus de l’inhibi- 
tion. Probablement, cette loi universelle a conduit à l'appari- 
tion de l’inhibition au cours de l’évolution. C’est le fond sur lequel 
se forment. tous les genres d’inhibitions de coordination que nous 
rencontrons dans l’activité nerveuse tant inférieure que supérieure. 
Cette loi est immuable au point que dans tous les cas d'inhibition 
d'une activité intégrale. quelconque de l’organisme il faut recher- 
cher l’autre activité intégrale qui l’a inhibée. 

Notre malheur était de ne jamais rechercher d'autre activité 
inhibante en nous contentant principalement du fait même de l'in- 
hibition de l'indicateur observé. 

I1 en découle que l'exclusion réciproque de deux activités nerveu- 
ses n'est pas un signe particulier de l'inhibition inconditionnée. 
Au contraire, elle est commune à toutes les formes d’inhibition de 
coordination. Certes, ce n'est pas d’après ce critère qu’on établira 
une différence entre l’inhibition inconditionnée et celle condition- 
née. Cette question sera débattue plus bas. 

Fait intéressant, si on les analyse assez profondément, les exem- 
ples concrets tirés des données de laboratoire que mentionne l’article 
de Koupalov s’inscrivent bien dans le cadre de la loi susmentionnée. 

Examinant la question de l'«explosibilité », Koupalov cite 
l'exemple suivant : « On peut observer les mêmes phénomènes dans 
l'organisme humain. Souvent, après s'être retenu longtemps et 
maintes fois, un individu a un accès d'’excitation forte et immo- 
dérée. » : 

De quels phénomènes physiologiques s'agit-il ici ? Que signifie 
« se retenir longtemps » dans la vie et la conduite de l’homme ? 
Il est clair que pour qu'il y ait « retenue », il doit y avoir une ac- 
tion excitatrice d'agents internes ou externes motivant l’activité 
qu'il est nécessaire de retenir. C’est l’une des activités, des parties 
en lutte. Mais qu'est-ce que la «retenue » ? 

Ordinairement, sans aucune raison, la « retenue » est identifiée 
à l’inhibition. Mais en est-il ainsi en réalité ? Chez l'homme, toute 
« retenue » ne peut survenir que comme le résultat de motifs exci- 
tants plus intenses ou comme celui de l’action de circonstances 
sociales qui sont le régulateur de notre conduite sociale. N'est-il 
pas clair que dans un cas comme dans l’autre les motifs excitants 
et les «circonstances » représentent d'importants systèmes d’ex- 
citations, des activités cérébrales. 

Ainsi, dans cet exemple aussi, on trouve la même loi, la genèse 
de l’inhibition par rencontre de deux systèmes d'excitations. 

D'une. façon générale, tous les faits mentionnés dans l’article 
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de Koupalov démontrent plus ou moins clairement l'importance 
universelle de la rencontre de deux activités nerveuses. Seulement, 
pour mettre cette rencontre en évidence il faut un peu modifier la 
façon même d'apprécier les phénomènes observés. 

Par exemple, expliquant le fait qu'un même excitant peut 
avoir une action positive ou inhibante l’auteur a écrit : « Par con- 
séquent, le ton a une action positive et inhibante. Avec une dimi- 
nution subite (!) de l'intensité du ton iZ devient inhibant » (souligné 
par nous. — P.A.). Il est tout à fait évident que l'auteur avait 
ici affaire à l’action inhibante de la réaction exploratoire qui doit 
survenir obligatoirement s’il se produit ne serait-ce qu'une modi- 
fication insignifiante des conditions stéréotypées de l'expérience. 
S'il tenait compte, en plus du composant sécrétoire, du compo- 
sant respiratoire ou cardiovasculaire, on verrait immédiatement 
que l'excitant « n'est pas dévenu inhibant » mais que le nouvel 
excitant subit (le ton faible) a provoqué une réaction exploratoire: 
capable d'exercer une action inhibante accessoire sur la réaction: 
alimentaire conditionnée. 

En tenant compte simultanément de nombreux composants: de 
la réaction conditionnée on pénètre plus profondément les modifi-: 
cations de l’activité nerveuse des animaux. En fait, on comprend 
mieux l'activité intégrale du cerveau du fait de se rapprocher: de 
l'appréciation physiologique de l'alternance naturelle des diffé: 
rentes activités de l'organisme entier. ; 

Comme l'ont montré des expériences, la réaction exploratoire, 
état intégral bien déterminé, présente une exclusivité particuliè- 
rement prononcée, c'est-à-dire la force des excitations qui la com- 
posent et, par conséquent, une action inhibante intense sur toutes 
les autres activités de l'organisme. 

Dans ce contexte, la forme d'inhibition que Koupalov appelle 
inhibition « reconstituante » et qui, selon lui, « fait concorder la 
grandeur de la réaction conditionnée avec celle de. la réaction in- 
conditionnée » présente un grand intérêt. La nécessité. de cette 
harmonie survient dans les cas où est perturbée la « correspondance 
entre l'excitation inconditionnée et conditionnée ». 

Etant donné que ce point de vue se rapproche de la représenta- 
tion bien élaborée par nous du rôle des « afférentations en retour » 
dans les processus intégratifs et que l'apparition d'une « inhibition 
reconstituante » ne peut non plus être expliquée d’une façon suffi- 
samment complète sans la loi de l'exclusivité, nous nous sommes 
permis de le soumettre à une analyse spéciale. 

Donc, si le renforcement inconditionnel ne correspond pas à 
l'excitation conditionnée, il se produit une « collision » de l’exci- 
tation conditionnée élaborée et de l'excitation inconditionnée 
« nouvelle ». Le résultat en est l'inhibition qui a été appelée « re- 
constituante ». Malheureusement, on n'a pas utilisé dans l'expli- 
cation les données présentes en ce moment. 

En 1933, nous avons élaboré (P. Anokhine et E. Strej) la mé- 
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thode exposée plus haut du « remplacement de l’excitant incondi- 
tionnel ». Nous avions l'intention de vérifier à quels résultats 
physiologiques conduit la substitution subite de l’excitant incon- 
ditionnel, c’est-à-dire quand sera perturbée la correspondance entre 
les excitants conditionnel et inconditionnel dont parlait Koupa- 
lov. D’après les conditions de l'expérience donnée on plaçait su- 
bitement, dans l’une des écuelles, de la viande au lieu de biscot- 
tes en réponse à l’excitant conditionnel habituel. Nous sommes 
arrivés à la conclusion qu'il s'établit une correspondance entre l’ex- 
citation conditionnée élaborée déterminant le réflexe conditionné 
et l’afférentation en retour provenant de l’excitant inconditionnel. 
Toute perturbation de cette correspondance, si infime soit-elle, 
crée une non-concordance, une dissociation entre l’accepteur de l’ac- 
tion et l’afférentation en retour provenant de l’excitant incondi- 
tionnel. C'est cette discordance qui est généralement la cause pre- 
mière de la réaction exploratoire. Celle-ci est parfois si intense. 
qu'elle peut inhiber la sécrétion conditionnée habituelle, de même 
que la réaction alimentaire dans son ensemble. 

Cet effet inhibant de la réaction exploratoire peut être si fort 
que l'animal ayant reçu ordinairement des biscottes comme ren- 
forcement tarde un certain temps à prendre la nourriture quand 
on remplace le pain par des morceaux de viande. Cette circonstance 
attire particulièrement l'attention : elle démontre la force des 
excitations « refrénantes » émanant de la réaction exploratoire 
quand se trouve perturbée la correspondance entre l'excitation con- 
ditionnée et l’afférentation en retour provenant de l'action de 
l'excitant inconditionnel (1. Zatchiniaéva, 1949). 

Plus haut nous avons exposé en détail notre concept de l'« ac- 
cepteur de l’action » comme appareil en activité continue de toute 
action réflexe de l'animal. Pour l'instant, il nous importe seule- 
ment de montrer que dans le cas décrit par Koupalov il n'y a aucu- 
ne « collision » de deux excitations au sens physiologique ordinaire 
du mot. En effet, le renforcement normal ordinaire par 20 g de 
biscottes provoque une excitation d’ampleur et d'intensité déter- 
minées de plusieurs appareils récepteurs qui, sous la forme d'im- 
pulsations afférentes, se. dirige vers l'excitation conditionnée ve- 
nant d'apparaître (« afférentation en retour » d’après notre termi- 
nologie). Représentons par le symbole A la somme de ces impul- 
sations afférentes. 

Dans un autre cas, quand, dans l'exemple de Koupalov, l'ex- 
périmentateur réduit subitement le renforcement à 3 g de biscottes, 
il se produit aussi une afférentation en retour qui, par la quantité 
et l'intensité des excitations qui la composent, est de beuacoup 
inférieure. Désignons-la par le symbole B. 

Pourquoi l’impulsation afférente A plus intense n'’entre-t-elle 
pas en «collision » avec l'excitation conditionnée prête tandis 
que l'impulsation afférente B, d'intensité moindre, le fait bien ? 
I1 n'y a, sur le plan de la neurophysiologie moderne, aucune raison 
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à cela et, par conséquent, il n’y a pas de raisons pour que tel soit 
le mécanisme de l’inhibition. 

Cette circonstance est encore plus évidente dans le cas d’un 
non-renforcement complet, c’est-à-dire lorsqu'il n’y a d'une façon 
générale aucune excitation inconditionnée. Par conséquent, les 
impulsations afférentes en retour dans leur sens ordinaire manquent 
totalement. On sait que, dans le cas donné, l’inhibition se déve- 
loppe dès l’action du premier excitant conditionnel non renforcé 
par l'appât (extinction). On se demande quoi entre ici en « colli- 
sion » et avec quoi ? Et comment peut-elle se produire s’il lui man- 
que totalement un élément — les impulsations afférentes B ? Il 
est clair que l'explication de Koupalov ne peut nous satisfaire si 
nous voulons comprendre plus profondément les mécanismes de 
l'apparition du processus inhibiteur. 

On peut dire en conclusion que le défaut essentiel de la concep- 
tion de Koupalov est, selon nous, que dès le début elle explique 
toutes les manifestations complexes de l'activité nerveuse supé- 
rieure par l’autorité et, ce qui est essentiel, par l'initiative de l’inhi- 
bition. Par exemple, l’inhibition « remanie », l’inhibition « règle », 
l'inhibition « ajuste », etc. Cette « autonomie » et cette « supré- 
matie » incompréhensibles de l'inhibition ressortent particulière- 
ment dans les expressions : « deux processus fondamentaux : l’ex- 
citation et l’inhibition », « le déroulement simultané et la coexis- 
tence », etc. On ne saurait guère parler, au sens physiologique 
profond, de la «coexistence » de l'excitation et de l’inhibition 
dans les processus corticaux. Et s'il fallait en parler, on n'en 
dirait pas plus que de la «coexistence » de l'électricité et de la 
sonnerie. - 

Après avoir lu Koupalov on ne comprend toujours pas d'où. 
vient cette force universelle de l’inhibition ni d'où celle-ci pro- 
vient. . 

C'est cette insistance à souligner l'importance universelle de 
l'inhibition sans analyse probante des mécanismes de son appari- 
tion qui devait inévitablement conduire aux défauts de la concep- 
tion de Koupalov dont nous avons parlé plus haut. Cependant, 
nous jugeons de notre devoir de souligner que les thèses de ce savant 
sont une très sérieuse tentative d'expliquer une des questions les 
plus énigmatiques de l’activité nerveuse supérieure et doivent donc 
stimuler une discussion féconde et amicale sur ce sujet. 

Et voici une autre considération que nous devons examiner 
attentivement. Il s'agit de l'hypothèse d’Asratian (1955) selon 
laquelle l'arrêt de la sécrétion conditionnée, dans tous les cas de 
non-renforcement, est la conséquence d'une simple baisse de l'ex- 
citabilité des cellules corticales qui ne sont plus tonifiées par le 
centre inconditionnel. 

Mayorov (1954) s'était prononcé à peu près dans le même sens 
quand il expliquait l'apparition de l’inhibition corticale par une 
« baisse de la capacité de travail » des cellules corticales. L'examen 
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attentif de cette supposition montre avec évidence que cette expli- 
cation ne saurait être plausible. 

Tout d’abord, depuis qu’existe la théorie de l'inhibition corti- 
cale, celle-ci est représentée comme un processus actif éliminant 
par force telle ou telle activité positive. D'où son importance adap- 
tative dans la vie de l’homme et des animaux. Cette conception 
du caractère de l'inhibition coïncide avec la façon dont elle est 
comprise par l’école de Vvédenski-Oukhtomski qui lui a donné 
le nom d’« apaisement actif ». La supposition d’une baisse passive 
de l'excitabilité mène, qu’on le veuille ou non, à la négation totale 
de toute inhibition corticale en général. En effet, de quelle Zutte 
de l'excitation et de l’inhibition peut-il être alors question ? Com- 
ment peut «lutter » une simple baisse de l'excitabilité et contre 
quoi doit-elle « lutter » ? Il suffirait de cette seule contradiction 
avec le fait patent de l'activité de l’inhibition corticale pour re- 
noncer aux hypothèses de Mayorov et Asratian. Mais toutes sortes 
de questions d’ordre physiologique et biologique viennent se poser. 
Comment se représenter l'apparition d’un «état difficile » dans 
le non-renforcement par l'appât, où ranger les «cris» et autres 
signes de réaction de l’animal en réponse à ce non-renforcement ? 

Mais la situation du physiologiste est particulièrement difficile 
s’il veut comprendre, sur la base de l'hypothèse de Mayorov et d'As- 
ratian, les conséquences biologiques d'un tel mécanisme de formation 
de l’inhibition corticale. 

Imaginons-nous un instant un animal qui, dans une situation 
naturelle, n’a pas obtenu de satisfaction alimentaire habituelle 
après un signal conditionnel déterminé. Selon la conception que 
nous proposons de l’inhibition corticale, c’est à partir de ce moment 
que commence la « baisse de l’excitabilité » des éléments corticaux 
qui déterminaient auparavant l’activité adaptative de l’animal 
dans les conditions données. Si nous admettons que les choses s’ar- 
rêtent là (or c’est ce que nous font penser les vues de Mayorov et 
d’Asratian), on comprend de suite que l’espèce animale envisagée 
aurait péri depuis longtemps comme entièrement inadaptée aux 
conditions d'existence. 

L'apparition d’une inhibition par baisse de l’excitabilité est 
habituellement rattachée à la déclaration faite par Pavlov au Mer- 
credi du 19 décembre 1934. Certains auteurs voient dans cette décla- 
ration la justification de leurs conceptions. Cependant, son contenu 
est un peu différent. Elle part de l’action anabolique de l’induc- 
tion négative provenant de l’excitant inconditionnel et doit être 
appuyée dans ce sens par des preuves expérimentales sérieuses. 

Pavlov y voyait une hypothèse de travail, faisant cette réserve 
que, si elle se trouvait justifiée, on pourrait aborder la solution 
du problème des rapports entre excitation et inhibition. 

On a vu qu'en partant de la conception de la « baisse de l’exci- 
tabilité » de la cellule corticale par suite du non-renforcement 
par l’appât, les auteurs n’ont pas pu éliminer d'importantes con_ 
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tradictions dans leurs suppositions ni donner une argumentation 
convaincante de cette conception. 

En réalité, les phénomènes qui se déroulent dans le S.N.C. 
en réponse au non-renforcement par la nourriture de l'excitation 
conditionnée sont beaucoup plus profonds et plus divers. Ils adap- 
tent beaucoup plus parfaitement l'animal aux conditions énviron- 
nantes que ne le permet la conception proposée de la « baisse de 
l'excitabilité ». Dans la suite nous examinerons ces phénomènes 


plus en détail. 


CHAPITRE IX 


LA RÉACTION DE DISSOCIATION EN TANT QUE CONDITION 
D'APPARITION D'UNE INHIBITION CONDITIONNÉE 


Le caractère insuffisamment probant des représentations exis- 
tantes concernant les causes de l’apparition d’une inhibition con- 
ditionnée nous force à revenir à la conception initiale et fondamen- 
tale de Pavlov : c’est le non-renforcement de l'excitant donné par 
la nourriture et le caractère actif de l'inhibition qui en découle qui 
ont une importance décisive pour le développement de l’inhibition 
corticale. 

Ainsi, une vieille question devient de plus en plus insistante : 
quel est donc le mécanisme du non-renforcement par la nourriture 
de l’excitant conditionnel conduisant au développement de l'inhi- 
bition dans l'écorce cérébrale ? 

Depuis une trentaine d'années, différents faits et déclarations 
sont apparus qui ont suffi pour qu’on essayât d’y répondre. Tou- 
tefois, tous ces matériaux n'ont jamais été rassemblés et la ques- 
tion même des mécanismes d'apparition de l’inhibition condition- 
née n’a pas été soumise à une analyse systématique. 

Pavlov écrivit à propos du caractère réflexe conditionné du non- 
renforcement de la flexion passive de la patte postérieure de l'ani- 
mal : « Ce mouvement est le signal d’un état de difficulté de l’ani- 
mal par suite de l'excitation alimentaire provoquée, mais non sa- 
tisfaite. Une lutte doit commencer contre cet état, il doit être éli- 
miné, ce qui se fait par extension ! » (souligné par nous. — P.A.). 

Les paroles citées reflètent une idée fort importante de Pav- 
lov : si l'excitation alimentaire provoquée par un signal condition- 
nel n'est pas renforcée par l’appât, il se crée chez l'animal « un état 
de difficulté », c’est-à-dire que cela conduit à une réaction d’un 
caractère biologiquement négatif. 

Mais c'est précisément cet ensemble de conditions qui a lieu lors 
de l'élaboration de toute forme d'inhibition interne, étant donné 
que l'excitation alimentaire antérieurement provoquée reste toujours 
« insatisfaite ». 


1]. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 555. 
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L'indication directe du développement d'une telle réaction 
biologiquement négative est le comportement de l'animal dans 
le cas où un réflexe conditionné bien consolidé n'est pas renforcé 
par l’appât. L'animal gémit, aboie, se détourne, etc. En un mot, 
toutes sortes de phénomènes apparaissent qui sont d’un caractère 
biologique nettement négatif. 

Pavlov a écrit à ce sujet : « Si j'ai provoqué un processus exci- 
tateur et que je veuille le limiter par une inhibition, l'animal se 
trouve en difficulté, il se met à geindre, aboyer, cherche à s’arra- 
cher au travail, etc. ... 1» 

Mais que signifie du point de vue physiologique « limiter par 
une inhibition » l’excitation présente ? D'où peut survenir l’inhi- 
bition qui prévient le déroulement et la sortie à la périphérie d’un 
système d’excitations déterminé ? Le travail pratique des labora- 
toires pavloviens donne beaucoup d'exemples de ce passage d'une 
réaction biologiquement positive à une réaction biologiquement 
négative dans le cas d’un non-renforcement par la nourriture d'un 
réflexe conditionné consolidé à ce moment ©. 

Par exemple, dans un de nos travaux exécutés encore au labora- 
toire de Pavlov et sous sa direction, on entreprit subitement l'extinc- 
tion d'un vieux réflexe alimentaire conditionné bien consolidé. 
Dès le premier non-renforcement par l’appât le chien se dirigea 
vers l’écuelle en grognant, se jeta sur le paravent cachant l'’écuelle, 
le déchira et s'empara de l’écuelle. Il faut considérer cette réaction 
dans son ensemble comme une réaction active en vue de s'emparer 
de nourriture. Cependant, quand dans les applications suivantes 
de l’excitant éteint des mesures furent prises pour que l’animal 
ne s’emparât pas de la nourriture, on vit apparaître chez celui-ci 
tous les caractères de la réaction négative qui avaient été décrits 
dans la citation précédente. 

Ainsi, les innombrables faits accumulés par les laboratoires 
de Pavlov mènent à la conclusion suivante : le non-renforcement 
par la nourriture de l'excitation alimentaire provoquée par un exci- 
tant conditionnel fait se développer une nouvelle réaction intégrale 
de l'animal (exploratoire, de quête de nourriture, biologiquement 
négative) et l'excitant conditionnel même, qui était auparavant 
positif, devient, une fois non renforcé par la nourriture, le signal 
d'un « état de difficulté » et commence pour cette raison à provoquer 
une réaction conditionnée biologiquement négative de l’animal. 

Quand l'excitant donné est systématiquement non renforcé par 
l’appât, il devient peu à peu inhibiteur, la réaction négative se con- 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 330. 

? Pour éviter des malentendus il faut signaler que les expressions « biolo- 
giquement négative » et « biologiquement positive » caractérisent l'état inté- 
gral d’un animal d’un caractère émotionnel déterminé. Dans ce sens une réac- 


tion biologiquement négative se réalise naturellement aussi au moyen d'exci- 
tations actives. 
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solide, l'excitation alimentaire s’inhibe tout à fait. C'est ce der- 
nier point qui correspond à l'absence d'effet sécrétoire. 

Ainsi, en réponse au même excitant conditionnel auquel, avant 
l'extinction, répondait une excitation alimentaire, il se produit, 
une fois que l'extinction a commencé, un réflere conditionné d’in- 
hibition. La réaction biologiquement négative de l'animal prend 
l'aspect d'un réfleze conditionné d'inhibition, ce qui s "accompagne 
de la formation d'un nouvel accepteur de l’ action. 

Pavlov a dit à propos des expériences connues de Folbort (1912) 
décrites dans sa thèse de doctorat : « Nous avons déjà depuis long- 
temps jugé nécessaire d'employer les expressions : réflexes positifs 
et négatifs (ouvrage du Dr Folbort). L'avantage d'une telle for- 
mulation des faits est que tout l'état de l'élément nerveux subis- 
sant l'influence de toutes les excitations et de toutes les circons- 
tances se présenterait comme un processus continu, ce qui, dans 
le cas donné, correspond à la réalité : » (souligné par nous. — P.4.). 

Ainsi, l'examen de tous les processus se développant en réponse 
au non-renforcement de l'excitation conditionnée par la nourri- 
ture nous permet d’énoncer un principe qui autorise une analyse 
physiologique ultérieure des conditions d'apparition d'une inhibi- 
tion dans l'écorce. 

Le voici : en réponse à l'excitant éteint il se produit daus l’é- 
corce cérébrale, dès le premier non-renforcement, une situation 
physiologique singuilère que l’on peut caractériser sous trois rap- 
ports : 

4. En tant que procédé technique, le non-renforcement mène 
à une série de conséquences physiologiques rattachées au fait que 
l'accepteur de l'action ne reçoit pas l'afférentation habituelle de 
tous les paramètres de l'acte de manger. 

2. Si l’on considère ce phénomène du point de vue du système 
fonctionnel, c'est-à-dire du comportement de systèmes à autorégu- 
lation, nous avons en fait une dissociation. 

3. La dissociation entre le but posé et les résultats réels conduit 
généralement à une réaction exploratoire accusée, c'est-à-dire au 
choix actif d'une information complémentaire, de signalisations 
afférentes (recherche). 

4. Du point de vue biologique, toute dissociation provoquée 
par la privation de facteurs d’une importance vitale mène sur-le- 
champ à la formation d'émotions négatives assurant une recherche 
plus efficace et l'élimination de la rupture entre le but posé et 
l'absence de résultats réels. 

C'est pourquoi nous devrons procéder à une étude plus détaillée 
de l'architecture physiologique d'actes intégraux de caractère bio- 
logique différent. 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 314. 
408 


Caractérisation physiologique comparée des réactions 
biologiquement positive et biologiquement négative de l'animal 


En discutant le rôle du complexe afférent d'’excitation condi- 
tionnée appelé à prédire les résultats à venir, nous avons examiné 
presque exclusivement des exemples de substitution d'un excitant 
inconditionnel à un autre excitant inconditionnel. Cependant, pour 
le problème de l'apparition d'une inhibition conditionnée le cas 
le plus intéressant est certes celui de l’absence totale de renforce- 
ment inconditionnel, c’est-à-dire le cas où les afférentations en 
retour provoquées par l'excitation inconditionnée manquent com- 
plètement. | 

Etant donné que nos conceptions de l'inhibition conditionnée 
dans l'écorce cérébrale sont nées de l'étude des réflexes alimentaires 
conditionnés, nous nous arrêterons en attendant sur le cas du non- 
renforcement par l'appâät. 

Représentons-nous un instant les rapports physiologiques qui 
se constitueront dans l'écorce cérébrale dans le cas d'un non-ren- 
forcement par la nourriture d’une excitation alimentaire qui s'est 
déjà développée. Cette excitation est déjà sortie sur les voies effec- 
trices : l'animal se déplace vers l'appât, sa salive coule, sa respira- 
tion s'est modifiée ainsi que sa pression sanguine, etc. Au même 
moment, nous le savons, les cellules afférentes de l'écorce sont en 
activité et probablement aussi celles de la sous-écorce, qui consti- 
tuent ensemble l’accepteur de l’action et dont l'excitation doit 
obligatoirement se rencontrer au bout de quelques secondes avec 
les excitations afférentes adéquates des résultats de l'action pro- 
venant de la périphérie. Cependant, dans le cas du non-renforce- 
ment par la nourriture, l’accepteur de l'action excité ne se trouve 
pas stimulé et ses excitations ne se résolvent pas en décharge adé- 
quate sur les organes effecteurs périphériques ni en état émotionnel 
correspondant. En d'autres termes, dans un acte adaptatif élaboré 
et bien consolidé le système cyclique des excitations est ouvert, 
l'émotion nutritive biologiquement positive n'est pas renforcée et 
l'« excitation conditionnée » prête, pour citer Pavlov, « n'obtient 
pas satisfaction ». 

Les observations de notre laboratoire montrent que l'état « non 
satisfait » d'un complexe préalablement excité des cellules afféren- 
tes de l’écorce cérébrale stimule immédiatement dans le S.N.C. une 
des trois activités intégrales possibles de l’animal : 1) réaction ezx- 
ploratoire ; 2) réaction de recherche active de la nourriture si dans les 
conditions de l'expérience cette réaction est possible ; 3) réaction 
biologiquement négative, réaction d'insatisfaction, que Pavlov a 
désignée comme « état de difficulté ». 

Les trois réactions désignées sont caractérisées par les particu- 
larités suivantes : la première et la troisième sont obligatoirement 
observées s'il y a non-renforcement du réflexe conditionné par l’ap- 
pât, alors que la deuxième, c'est-à-dire la quête de nourriture, peut 
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être ou ne pas être suivant les conditions de l'expérience. Dans le 
cas décrit plus haut d'extinction du réflexe alimentaire conditionné 
chez le chien Vizgoun, elle s'exprimait par une réaction active nette 
se terminant par l’extraction de l’écuelle de derrière le paravent. 
Dans d’autres cas d'extinction, elle manque, probablement inhibée 
par les circonstances de l'expérience (écuelle ne permettant pas 
la prise de la nourriture, expérience antérieure de l'animal, etc.). 
C'est un point qui facilite l'apparition d’un état négatif de diffi- 
culté et, par conséquent, du processus inhibiteur dans le système 
de la réaction alimentaire. Il est probable que dans toutes les métho- 
des motrices d'étude de l’activité nerveuse supérieure où le complexe 
actif de quête de nourriture est un maillon obligatoire de la réaction 
conditionnée de l'animal (N. Rokotova, 1953), l'extinction de ces 
réactions conduit à des mouvements de recherche de la nourriture 
particulièrement accentués qui sont néanmoins précédés d'une réac- 
tion exploratoire à l'absence d’afférentation en retour adéquate. 

Le sens général de toute cette diversité de réactions, qui a lieu 
après un non-renforcement subit par l’appât d’une excitation ali- 
mentaire déjà constituée, consiste en ce que l’animal cherche par 
tous les moyens possibles à maintenir cette excitation, à la transfor- 
mer en une excitation alimentaire inconditionnée plus forte, c'est-à- 
dire à parachever l’état émotionnel positif, à fermer le cycle des 
excitations périphériques adéquates par l'accepteur de l’action déjà 
mis en branle. 

Une question essentielle surgit ici, qui touche à l’aspect biolo- 
gique de toutes nos recherches sur l’activité nerveuse supérieure, et 
sans lui donner une réponse il nous serait difficile de comprendre 
toute la diversité des signes externes du comportement de l'animal. 

Les données expérimentales précitées et les raisonnements à leur 
sujet se rapportaient au non-renforcement de la réaction alimentaire 
conditionnée. C’est cette réaction qui nous a permis de mettre en 
évidence les mécanismes de l’accepteur de l’action prêt en tant 
qu'appareil afférent du cortex cérébral qui, sur la base des afféren- 
tations en retour, règle l'efficacité de l'acte adaptatif. 

L'absence d'excitations adéquates dirigées vers l’accepteur de 
l’action conduit à des réactions nouvelles et diverses, dont la réac- 
tion négative générale qui est l’excitation refrénante grâce à laquelle 
se trouve finalement inhibée aussi la réaction alimentaire condition- 
née de l’animal. Est-ce que tous les phénomènes décrits ci-dessus 
se dérouleront suivant le même schéma si l’excitant conditionnel 
défensif n'est pas renforcé et si le non-renforcement même consiste 
en ce que l’animal ne subit pas l’excitant électrique douloureux ? 
Le simple bon sens dit qu'il est loin d’être indifférent à l'animal 
qu’on le prive de nourriture ou qu’on le « prive » d’une décharge 
électrique dans la patte. 

Toutefois la terminologie et les notions de l'inhibition qui se 
sont élaborées dans les expériences où le chien était privé de renfor- 
cement alimentaire ont été automatiquement transférées sur les cas 
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des réflexes conditionnés défensifs, c’est-à-dire sur les cas où le chien 
est « privé » d'excitation douloureuse. Ainsi, le côté méthodique 
du problème s’est mis au premier plan alors que le sens biologique 
de la différence d'attitude de l'animal à l'égard de deux « non-ren- 
forcements » différents est resté dans l'ombre. Or, il est parfaite- 
ment évident que le comportement de l’animal dépendra non seu- 
lement du fait du « renforcement » ou du « non-renforcement » de 
l’excitant conditionnel donné, mais aussi de la nature du renfor- 
cement ou du non-renforcement, c’est-à-dire du sens biologique que 
le renforcement donné a pour lui. 

Dans ce contexte, les vues de Pavlov sur la différence biologique 
de ces deux situations acquièrent une importance particulière. Nous 
jugeons nécessaire de nous y arrêter en détail. 

Dans son étude de deux formes opposées du comportement des 
animaux Pavlov leur a donné une caractérisation biologique nette. 
Il disait : « La loi physiologique générale du fonctionnement des 
muscles squelettiques est le mouvement pour saisir tout ce qui con- 
serve et assure l'intégrité de l’organisme animal, le met en équi- 
libre avec le milieu environnant, un mouvement positif, une réaction 
positive ; et, au contraire, l'éloignement, le rejet de tout ce qui 
gêne ou menace le processus vital, ce qui dérangerait l'équilibre de 
l’organisme avec le milieu, c’est-à-dire une réaction négative, un 
mouvement négatif!» (souligné par nous. — P.4.). 

Malheureusement, cette « loi physiologique générale » n'a pas 
exercé l'influence organisatrice qu'elle aurait dû sur la classifica- 
tion des réactions conditionnées que nous étudions. Essayons de 
l'appliquer pour une appréciation comparative des réactions ali- 
mentaires et défensives de l'animal. 

Comment se modifie, en accord avec cette « loi physiologique 
générale », le sens biologique des réactions de l'animal dans le non- 
renforcement par l'appât ? La réaction biologiquement positive ini- 
liale de l'animal se transforme en réaction biologiquement négative 
dans le cas du non-renforcement par la nourriture et l’excitant con- 
ditionne] non renforcé devient le signal d'un état négatif ou « état 
de difficulté ». 

Et le sens biologique des réactions dans le non-renforcement 
par le courant électrique ? Ici la modification se fait en sens con- 
traire : la réaction biologiquement négative dans le non-renforcement 
par le courant électrique devient une réaction biologiquement positive 
et l’excitant conditionnel devient le signal d’un état positif. Une 
question se pose : est-ce que deux transformations diamétralement 
opposées peuvent avoir un même mécanisme physiologique ? 

Il est aisé de voir qu'une telle analyse des rapports physiologi- 
ques naturels ne coïncide nullement avec notre terminologie ordi- 
naire basée non sur l’appréciation du signe biologique véritable des 
processus physiologiques étudiés, mais sur un schéma méthodique. 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 555. 
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Nous appelons « positif » l’excitant conditionnel défensif et « né- 
gative » l'absence de réaction alimentaire dans le non-renforcement 
par l’appât. En réalité, en nous en tenant à la classification de Pav- 
lov, nous devons indiquer qu’au cas de non-renforcement par l’appât 
le changement des réactions intégrales des animaux va de la réaction 
positive à la réaction négative, alors que dans le cas de non-renforce- 
ment par le courant électrique on va de la réaction négative à la 
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Fig. 114. Particularités du composant respiratoire lors du non-renforcement 
des réflexes conditionnés alimentaire et de défense. 


Pneumogramme de gauche — réflexe conditionné de défense non renforcé ; pneumogramme 

de droite — réflexe conditionné alimentaire non renforcé. On note la réaction qualitative- 

ment différente de la respiration à ces deux actions réunies par le même procédé méthodi- 
que, le non-renforcement. 


positive. Peut-on mettre cette différence en évidence par des métho- 
des objectives ? Si l’on tient systématiquement compte du com- 
posant respiratoire de la réaction conditionnée qui, comme l'ont 
montré nos recherches, révèle les différences de réaction d’un ca- 
ractère émotionnel différent, on peut voir que ce composant a une 
allure déterminée suivant le cas. Notre collaborateur Balakine a 
effectué en 1931 une telle expérience pour les excitants condition- 
nels alimentaire et défensif (fig. 114). 

Comme le montre la fig. 114, le non-renforcement par l'appât 
(pneumogramme de droite) à un moment déterminé (débranchement 
de l'excitant alimentaire conditionnel) s'exprime par une accélé- 
ration immédiate et spectaculaire des mouvements respiratoires de 
la cage thoracique et par l'élévation de la courbe de la respiration 
au niveau de l'inspiration. Notre expérience nous dit que c'est le 
signe de l'apparition chez l'animal d’une réaction exploratoire et 
d’un «état de difficulté », c'est-à-dire d'une réaction biologique- 
ment négative. Cette réaction s'accompagne d’un plus grand enga- 
gement des forces et des ressources énergétiques de l'organisme ani- 
mal. Certes, le caractère énergique de la respiration est seulement 
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un des indices de cet état intégral. Un tout autre tableau est offert 
par le pneumogramme de gauche où l'excitant défensif conditionnel 
n'est pas renforcé. Ici, au contraire, cet excitant provoque une puis- 
sante réaction négative : les mouvements de la cage thoracique ont 
plus d'amplitude, la respiration devient inspiratoire. Cela se com- 
prend, car dans le cas donné l’excitant conditionnel est le signal 
d'une destruction de l'organisme opérée par les agents du monde 
extérieur ; c'est pourquoi, étant biologiquement négatif, il mobi- 
lise toutes ses ressources possibles pour la lutte contre l'agent des- 
tructeur. Mais s'il n'y a pas eu d'action destructive, c’est-à-dire si 
le signal n'a pas été renforcé par un excitant inconditionnel défen- 
sif, il se produit sur-le-champ un relâchement de tous les appareils 
excités jusque-là et le S.N.C. passe immédiatement au régime d'’acti- 
vité optimal des appareils effecteurs. Il est de règle d'observer à 
ce moment une inspiration supplémentaire très profonde et, ensuite, 
l’apaisement total de la fonction respiratoire, ce qui est un indice 
direct de l'absence de réaction négative. 

Une circonstance complémentaire caractérisant le passage du 
S.N.C. à un régime d'activité optimal, c'est-à-dire au régime de 
repos, est la modification de ce qu’on appelle la réaction défensive 
intermédiaire qui a lieu à tel ou tel degré chez presque tous les ani- 
maux dans les expériences à renforcement électrocutané. 

On sait que dans les intervalles entre les excitations condition- 
nées défensives l'animal d'expérience agite parfois sans disconti- 
nuer la patte sur laquelle sont fixées Les électrodes et que certains 
des animaux sont presque constamment inquiets. Cependant, il 
suffit d'appliquer un excitant différentiel, c'est-à-dire non renforcé, 
pour qu'’immédiatement, au cours même de son action isolée, ces- 
se toute l'activité motrice « spontanée », que la respiration passe 
au régime de repos optimal et que l'animal se calme tout à fait. Il 
est facile de le comprendre si l'on se représente l'architecture phy- 
siologique des réactions et des états ayant lieu au moment donné dans 
le S.N.C. 

Le mouvement continu de la patte dans l'intervalle entre les 
excitations conditionnées atteste que Le S.N.C. de l'animal se trouve 
dans un état de dominante défensive élevant le niveau d'’excitabilité 
de toutes les structures nerveuses et de leurs appareils effecteurs qui 
maintiennent l'animal dans l’état d'alerte en vue d'une action des- 
tructive. Mais voilà que commence à agir l'excitant différentiel, 
signal de l'absence d'action destructive ou douloureuse de l’excitant 
inconditionnel, et l'animal passe immédiatement à un état. de réac- 
tion biologiquement positive. Il est intéressant que le même passage 
rapide à une action biologiquement positive se produit immédiate- 
ment après l'excitation inconditionnée douloureuse. Cette circons- 
tance se comprend si nous prenons en considération que l’animal 
s'adapte non seulement au moment de l’action du signal, mais aussi 
au déroulement dans le temps de toute l'expérience dans son ensem- 
ble, c'est-à-dire à la succession de. tous les phénomènes. En effet, 
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d’après les conditions de l'expérience l’excitant inconditionnel — 
le courant électrique — n'est appliqué qu'après l’excitant condi- 
tionnel et ce dernier l’est au bout d'intervalles déterminés. Il ré- 
sulte de ces relations que toute excitation inconditionnée douloureuse 
devient dans la suite une sorte de signal de la période de repos qui va 
suivre et pendant laquelle l'excitant inconditionnel électrique n'est 
jamais appliqué. De tels rapports entre la dominante défensive et 
l'état optimal relativement calme du S.N.C. peuvent être représen- 
tés par une courbe typique de la plupart des expériences avec ré- 
flexes conditionnés défensifs (fig. 115). 


Fig. 115. Variation de la dominante défensive entre les renforcements succes- 
sifs des excitants conditionnels par le courant électrique (CE). 


Dans l'intervalle a — a! on constate l’apaisement maximal consécutif au moment passé 
de l'excitation électrique, 


On voit aisément que ce rapport des conditions ne donne aucune 
raison d'identifier l’ensemble des processus nerveux se déroulant 
dans le cas du « non-renforcément par la nourriture » avec les cas 
de «non-renforcement par le courant électrique ». Le seul point 
commun entre les résultats de ces deux « non-renforcements » est que, 
dans les deux cas, il apparaît deux activités intégrales concurrentes ; 
cependant leur succession est diamétralement opposée dans le sens 
biologique. 

Nul doute que, tout d’abord, la réaction négative nouvelle de 
l’animal dans le cas du non-renforcement par l’appât entre en con- 
flit avec la réaction alimentaire positive et que cette dernière soit 
écartée par l’inhibition. Ici le caractère conflictuel est déterminé 
par une loi biologique fondamentale selon laquelle l'animal cherche 
par tous les moyens physiologiques à sa portée à maintenir l'état po- 
sitif, c'est-à-dire la marche optimale de tous les processus de l'orga- 
nisme. Par conséquent, l’inhibition interne survenant sur la base 
d’un non-renforcement par la nourriture est inévitablement ratta- 
chée au début à une répression violente de la réaction positive et de 
l'état positif de l’animal. C’est justement cette contrainte qui est 
le signe caractéristique de toute inhibition centrale, surtout d’une 
inhibition de coordination. 

Quel est le mécanisme du passage d’une réaction défensive né- 
gative à la réaction positive dans le cas où l’excitant conditionnel 
signalant l'absence de renforcement douloureux devient le signal 
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d'une réaction biologiquement positive et d'un état positif de l’ani- 
mal ? Est-ce que, dans ce dernier cas, la réaction positive de l’ani- 
mal se produit également par élimination violente de la réaction 
négative ayant lieu au moment donné ? 

Cette dernière question est d’une grande portée physiologique 
et biologique et sa méconnaissance rend très difficile la résolution 
de contradictions évidentes résultant de l'identification de deux 
réactions de signes biologiques opposés. 

Si l'on prend, pour état normal de l'organisme, l'état positif 
avec niveau optimal du déroulement de ses processus physiologique- 
ment constants, toute élimination de ce système d'’excitations ner- 
veuses ne se fait qu'au moyen d'une répression active. Est-ce qu'il 
y a la même nécessité physiologique d'élimination violente d'une 
réaction biologiquement négative au moyen d'un processus inhibi- 
teur actif si nous savons qu'auparavant la réaction donnée était 
imposée de force au système nerveux de l'animal par le truchement 
des facteurs destructifs ? Confrontant toutes ces relations avec les 
thèses de Pavlov sur les propriétés des réactions positives et négati- 
ves de l'animal, nous avons tiré les conclusions suivantes : 

4. L’inhibition interne est la conséquence obligatoire de la dis- 
sociation et de la rencontre conflictuelle de deux systèmes d’excita- 
tions, de deux activités intégrales de l’organisme. 

2. La rencontre des activités nerveuses n’acquiert un Caractère 
conflictuel que lorsqu'est activement éliminée une réaction positive 
de l'animal, c'est-à-dire particulièrement quand la dissociation se 
produit sur un accepteur de l’action se distinguant par un contenu 
émotionnel positif accusé. En d’autres termes, la rencontre de deux 
activités nerveuses de l'organisme est particulièrement conflictuelle 
si la marche optimale de ses constantes et fonctions physiologiques 
est perturbée. ‘ 

3. L’élimination d'une réaction négative élaborée de l'animal 
ou d’un « état de difficulté » par excitation de réactions positives 
n'a pas de caractère conflictuel, c’est pourquoi il est peu probable 
qu'elle se fasse au moyen des mêmes mécanismes nerveux, au moyen 
d’une inhibition interne active. 

L'apparition d'une réaction biologiquement négative de l’ani- 
mal, c'est-à-dire l'abandon du niveau optimal de son activité vitale 
pour un état émotionnel négatif, peut être comparée au fait d'écarter 
un pendule de sa position initiale. Au contraire, le passage du sys- 
tème nerveux d'une réaction biologiquement négative dans le non- 
renforcement à une réaction biologiquement positive avec tonus émo- 
tionnel positif est équivalent au retour du pendule à sa position 
initiale. 

Ce serait une grave faute de notre part de reconnaître que les 
deux passages (dans l’un et l’autre sens) sont réalisés au moyen de 
l'inhibition interne active. 

On ne saurait guère contester que les états émotionnels positifs 
et négatifs de l'animal sont, dans un sens physiologique vaste, le 
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résultat d’une synthèse d’excitations et d'inhibitions. Cependant, 
ce ne sera sans doute pas un grand progrès de la pensée physiologi- 
que si l’on s'arrête à ce niveau des généralisations sans faire la ten- 
tative de répondre à la question : en quoi consiste donc la différence 
physiologique spécifique entre les excitations de ces deux états biolo- 
giquement opposés ? 

Si la physiologie n'avait pas posé cette question, elle n'aurait 
jamais compris les conséquences cliniques des états émotionnels con- 
{lictuels de l’homme, qui, on le voit, ne le sont que pour la seule 
raison qu'ils représentent la collision de ses excitations positives 
et négatives (G. Lang, A. Miasnikov, E. Taréev, M. Vovsi). 

La conception que nous proposons conduit inévitablement à 
poser une nouvelle question fondamentale : par quels paramètres 
et propriétés physiologiques se distinguent entre eux deux états 
biologiques contraires, des émotions positive et négative ? Le fait 
que cette question a surgi au cours de l'élaboration du problème de 
l'inhibition n'est pas dû au hasard, car l’inhibition est, par sa na- 
ture même, une arme de contrainte, le moyen de réaliser au mieux 
l'équilibre de l’animal (et surtout de l’homme) et des circonstances 
environnantes. Cette équilibration passe obligatoirement par des 
collisions plus ou moins prononcées entre des réactions émotionnel- 
les de signes contraires. 

Donc, en faisant intervenir un critère biologique dans l'apprécia- 
tion du rôle des excitations et des inhibitions pour le comportement 
de l'animal, on crée des nouvelles notions sur le mécanisme du 
changement d'activités intégrales de l'animal. 

Comme nous verrons plus bas, aucun fait ne permet d'admettre 
qu'une réaction biologiquement positive nouvelle de l’animal (plus 
exactement son état optimal recouvré) élimine également par con- 
trainte, c’est-à-dire au moyen d’une inhibition active, une réaction 
négative régnant jusque-là. 

On sait que Pavlov ne recourait à l’excitant inconditionnel élec- 
trocutané que dans certains cas et dans un but précis. Ce n'est que 
ces dernières années qu'en raison de sa « simplicité » le procédé dé- 
fensif d'élaboration des réactions conditionnées a connu une large 
extension. Cependant ceci conduisit à un transfert mécanique injus- 
tifié de toutes les données obtenues auparavant avec la méthode 
alimentaire à des conditions d'expérimentation fondamentalement 
différentes. 

Pour résumer tous les faits et considérations énoncés ci-dessus 
on peut conclure que le passage d'une réaction biologiquement né- 
gative à une réaction biologiquement positive se réalise sans inhibi- 
tion active sous la forme largement connue de l’inhibition interne. 
Par conséquent, le mécanisme physiologique concret de ce passage 
doit être la tâche immédiate des recherches physiologiques. 

Il est opportun de se demander si toute disparition d’une activité 
de l’organisme se fait par contrainte, c’est-à-dire par son élimination 
au moyen d'une inhibition active. Apparemment, cette dernière 
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forme d'élimination des activités de l'organisme n'a lieu que lors- 
que celui-ci est. activement tiré de l'état d’optimum biologique, 
quand se rompent des rapports cycliques établis entre des excita- 
tions émotionnelles positives et leurs renforcementsadéquats, c'est-à- 
dire les afférentations en retour correspondant exactement à l’« ac- 
cepteur de l'action ». 

Il est nécessaire de mentionner iei une association particulière 
de conditions dans lesquelles la réaction positive paraît éliminer 
activement la négative. Il s’agit des expériences avec collisions pro- 
voquées de réflexes conditionnés défensifs et alimentaires. Si dans 
l’appréciation de ces expériences on tient compte soit de l'indice 
sécrétoire, soit de l'indice moteur, il semble que c'est la réaction 
correspondante qui est victorieuse. L’impression se crée que chaque 
réaction écarte l’autre par l’inhibition active. : 

En qualité d'exemple de telles relations on peut citer les expé- 
riences classiques de Eroféeva dans lesquelles un excitant biologi- 
quement négatif (excitant électrocutané) jouait le rôle de signal d'un 
renforcement alimentaire, c’est-à-dire le rôle d’un excitant biolo- 
giquement positif. Dans l'expérience donnée on confrontait deux 
formes de réactions fondamentalement différentes. Comment se réa- 
lise leur interaction ? 

Il convient avant tout de signaler que dans de tels cas d'états 
conflictuels provoqués il se produit toujours une alternance des réac- 
tions, c’est-à-dire, à en juger par les signes extérieurs, c'est soit 
l'une, soit l’autre qui l'emporte. Cependant, ici, comme dans les 
expériences de Eroféeva, on retrouve la même question du sens du 
changement de réaction, dont la signification a été examinée plus 
haut. 

En principe, trois formes possibles de réactions peuvent appa- 
raître en l'occurrence : une réaction purement négative, une réaction 
purement positive et des formes mixtes. Elles avaient été nettement 
signalées dans les expériences de Konradi. Ce qui nous intéresse 
avant tout, ce sont les formes de réactions « pures », étant donné 
qu'ici l’une d’entre elles doit être obligatoirement éliminée. 

Selon le point de vue généralement admis, lorsque, dans de sem- 
blables expériences, l'animal manifeste une réaction négative uni- 
voque et achevée, on peut parler de la répression de la réaction posi- 
tive. Si c'est une réaction positive pure qui se produit, on parle 
de la répression de la réaction négative. Donc, entre ces réactions 
biologiquement contraires d’un organisme intégral il s'établit des 
relations réciproques qui les assimilent à la relation équivalente 
entre les motoneurones des fléchisseurs et des extenseurs spinaut. 

Mais y avait-il des raisons pour une assimilation semblable ? 
Peut-on aussi facilement généraliser les lois de l’activité nerveuse 
inférieure à l’activité nerveuse supérieure ? Nous estimons qu'une 
telle généralisation est erronée. En tout cas, elle n’est pas toujours 
juste pour les actes intégraux de l’animal qui sont doués de signes 
biologiques opposés. 
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Dans ce dernier cas, la situation est tout autre. Ici l’état central 
et initial de l'animal ést l'optimum de son activité vitale avec tonus 
émotionnel positif. C'est seulement cet état qui peut être écarté 
de force au moyen de l’inhibition active. Mais il revient suivant un 
mécanisme tout à fait différent aussitôt que disparaissent les causes 
ayant provoqué l’état négatif. Il n’y a pas ici deux processus équi- 
valents d'excitation intervenant dans une phase déterminée de l'in- 
tégration générale du mouvement comme cela a lieu dans les rapports 
médullaires. 

La caractéristique biologique d’une activité positive et du « fonds 
émotionnel » positif correspondant (Pavlov) consiste en ce que l’or- 
ganisme les entretient activement, s'efforce de les prolonger et de 
les maintenir. 

Au contraire, une activité biologiquement négative et l’état 
émotionnel négatif correspondant sont un phénomène antiphysiolo- 
gique imposé de force à l'organisme en dépit de sa tendance natu- 
relle à une activité optimale et normale. Les émotions négatives 
servent toujours de critère universel de conditions défavorables de 
l'activité vitale de l'organisme. Par conséquent, seuls peuvent s'’in- 
hiber activement une forme de comportement et un état de l'homme 
et de l'animal entretenus activement. 

Comment s'éliminent donc concrètement une activité négative 
et l’« état de difficulté » qui lui correspond ? Ainsi exposées, ces 
questions ne se posaient jamais en physiologie de l’activité nerveuse 
supérieure, c’est pourquoi, naturellement, nous n'avons encore ni 
suffisamment d'expérience, ni suffisamment de données pour y ré- 
pondre. 

Néanmoins, on peut concevoir deux possibilités d’une élimina- 
tion pareille. Pour la commodité de la discussion, nous nous arrête- 
rons aux exemples empruntés à la pratique expérimentale de l'école 
physiologique de Pavlov. 

Comme nous l'avons vu, une réaction négative suffisamment 
forte conduit inéluctablement au développement chez l'animal d’un 
« état de difficulté », à la répression de la réaction alimentaire posi- 
tive. Une telle relation de réactions biologiquement contraires ne 
survient pas que dans le cas où la réaction négative résulte de l'ab- 
sence de renforcement nutritif et inhibe pour cette raison la réaction 
alimentaire. Où se produit une répression telle qu’une réaction 
intégrale en refrène une autre d’une modalité biologique dif- 
férente ? 

Etant donné que dans de tels cas l’activité inhibée est éliminée 
totalement, dans toutes ses ramifications corticales, il faut penser 
que cette répression se produit au niveau des intégrations sous-cor- 
ticales. Une telle hypothèse est confirmée par les expériences de Sou- 
dakov à notre laboratoire ; ce chercheur a montré que si l'on inhi- 
bait le centre hypothalamique de la faim, on écartait immédiate- 
ment toute activation alimentaire des cellules corticales (K. Sou- 
dakov, 1963). 
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En outre, la répression d'une activité intégrale est facilitée par 
le fait qu’au niveau sous-cortical il existe, entre les différents com- 
plexes de modalité biologique diverse, des rapports structuraux 
tels qu'on peut les comparer à l’appareil d’« inhibition directe », 
réalisée au moyen de relations synaptiques hyperpolarisantes 
fixes. 

Etant donné que l'état physiologique initial et normal de l'or- 
ganisme est bien le niveau optimal de ses fonctions vitales essentiel- 
les, toute modification, tout déplacement de ces constantes vitales 
optimales provoque inévitablement une réaction d'opposition qui, 
pour une tension suffisamment grande et des dépenses énergétiques 
excessives, s'exprime par un état négatif. La réaction biologique- 
ment négative devient dominante et refrène pour cette raison toutes 
les autres formes d'activité adaptative. Par conséquent, l'apparition 
d’une réaction négative témoigne toujours d’un écart par rapport 
aux conditions optimales d'activité vitale, elle est toujours la consé- 
quence d’une privation de quelque chose qui entretient ces conditions 
correspondant à une norme physiologique constante. 

C'est pourquoi l’activité optimale refrénée ou éliminée pour un 
certain temps se rétablit dès que disparaissent les facteurs qui ont 
engendré et entretenu la réaction négative et l’« état de difficulté ». 
C'est la première possibilité d'éliminer une réaction biologiquement 
négative ayant un contenu émotionnel négatif. Etant donné que 
l’activité positive normale réapparaît dès que sont écartés les fac- 
teurs créant la réaction négative et l’« état de difficulté » de l’ani+ 

mal, il semble à l'observateur que la réaction positive a refréné la 
réaction négative. 

Un exemple démonstratif de ce genre de relations est le non-ren- 
forcement subit d'un réflexe défensif bien consolidé à un renforce- 
ment électrocutané (voir fig. 114). L'état et la réaction de l'animal 
ne peuvent être, dans ce cas, bien vus et appréciés que d'après les 
composants végétatifs de la réaction, la respiration, la pression 
sanguine et l’activité cardiaque. Comme le montre la courbe dans 
la période d'action isolée de l’excitant conditionnel défensif signa- 
lant l'excitation douloureuse, l’activité respiratoire est fortement 
modifiée dans le sens de l’accélération et de l'élévation du tonus 
inspiratoire. 

Ces composants de la réaction confrontés avec le retrait de la 
patte et avec des signes généraux d’une réaction biologiquement 
négative nous prouvent que l'intensité des excitations constituant 
la réaction donnée est extrêmement grande. Cependant, il suffisait 
de ne pas donner de renforcement inconditionnel douloureux pour 
qu’immédiatement, après un profond soupir, se rétablit la respi- 
ration régulière qui est le signe caractéristique d’un état normal 
optimal de l' animal. 

Ainsi, il n’y a pas ici d’« inhibition » d'une réaction biologique- 
ment négative de la part d’une réaction biologiquement positive, 
Cette dernière se rétablit automatiquement à partir de l'état réprimé 
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en tant que fond normal constant de l’activité vitale de l'organisme 
dès que, pour une raison quelconque, sont écartés les facteurs ayant 
engendré les fortes ercitations inhibantes de la réaction négative. 

Une autre possibilité d'éliminer une réaction biologiquement 
négative est donnée dans les expériences classiques de Eroféeva sur 
l'élaboration d'une réaction conditionnée alimentaire à un signal 
douloureux. Ici, la relation de deux réactions biologiques opposées 
est plus complexe et s'explique plus difficilement, car cela demande 
des données plus nombreuses que celles dont on dispose actuelle- 
ment. 

Nous avons parlé jusqu'à présent d'un état positif optimal in- 
hibé' par des réactions négatives et rétabli après l'élimination de 
celles-ci. Dans ce cas, la réaction alimentaire positive, si l’on juge 
de sa force d’après le degré d'expression des composants végétatifs, 
le cède fortement par l'intensité des excitations à la réaction dou- 
loureuse négative. 

Cependant, dans des conditions artificielles on peut s'imaginer 
une situation telle que l'excitation douloureuse présente créant 
au niveau optimal d'un état positif une dominante négative dou lou- 
reuse soit elle-même subordonnée à un système d'excitations plus 
fort, à une excitation alimentaire entièrement dominante. Ce sont 
les conditions des expériences de Eroféeva. 

Quels rapports s'établissent dans ce cas concret entre les réac- 
tions négative et positive ? Est-ce qu'une forte excitabilité alimen- 
taire positive exerce une inhibition active sur la réaction doulou- 
reuse ou bien les excitations de cette dernière sont-elles utilisées par 
la dominante plus forte de l'excitation alimentaire ? Cette dernière 
considération est plus probable, étant donné qu'entre l'excitation 
douloureuse et le centre alimentaire sont créés des rapports de signa- 
lisation. 

Cette question doit devenir l’objet d'une caractérisation physio- 
logique plus détaillée qui tiendrait notamment compte des indices 
végétatifs spécifiques des deux réactions contraires. C'est seulement 
après cette analyse que l’on pourra tirer une conclusion déterminée. 
À l'heure actuelle, les expériences de Eroféeva sont l’objet de re- 
cherches à notre laboratoire et nous espérons que ce remarquable 
modèle expérimental permettra de mieux caractériser ce cas provo- 
qué où une réaction biologiquement positive et l’état émotionnel 
adéquat de l’animal se soumettent un système d’excitations biolo- 
giquement négatives engendrées par un excitant douloureux. 

Les matériaux exposés plus haut montrent que les mécanismes 
physiologiques concrets du passage d'une réaction positive à une 
réaction négative et vice versa ne peuvent être identiques. 
= Pour revenir au cas de la « collision » intentionnelle d’une réac- 
tion biologiquement négative à un excitant douloureux et d'une 
réaction biologiquement positive à un excitant alimentaire (expé- 
riences de Eroféeva), nous pouvons dire que les phénomènes obéis- 
sent ici aux mêmes lois. D'un point de vue biologique large, l’exci- 
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tation et l’état douloureux ne sont que le signal de la destruction 
de l'organisme. Par conséquent, c'est dans ce sens seulement qu'ils 
revêtent un Caractère impératif et poussent l’organisme à la recher- 
che de moyens de conservation de la vie.et d'éviction d’une des- 
truction probable. 

C'est autre chose quand, par suite de l'expérience, sont établies 
des conditions dans lesquelles l'excitation douloureuse passe tou- 
jours (!) à un état nutritif positif. Dans ce cas, l’excitation doulou- 
reuse forme immédiatement un accepteur de l'action renfermant 
tous les paramètres d'une excitation alimentaire intense. 

Ainsi, le signal douloureux évolue, grâce à l'expérience du chien, 
dans le sens d’un signal positif suivant deux voies : a) d'une part, 
sa signification d’un facteur destructif se trouve éteinte ; b) d'autre 
part, il devient le signal qui forme un accepteur de l’action ayant 
des qualités émotionnelles positives accusées.. L'organisme est con- 
duit ainsi à surmonter la menace pour la vie en voie d'extinction 
venant de l'excitation douloureuse. . 

On voit agir dans l'expérience de Eroféeva les mêmes lois de 
caractère réflexe conditionné. Ne sont modifiés que le temps et l’em- 
placement de l’état conflictuel même. Dans le cas d’une extinction 
habituelle du réflexe conditionné alimentaire le conflit survient 
à l'extrémité du système fonctionnel, c'est-à-dire au moment ter- 
minal de l'appréciation des résultats de l’action sur l’accepteur de 
l'action où se produit la dissociation. 

Dans les expériences de Eroféeva, la collision est transportée 
au début de la formation du système fonctionnel — au stade « syn- 
thèse afférente » : l’action et l’état inconditionnels douloureux en- 
trent en conflit avec l’action signalante positive de l’appât au stade 
de décision et de formation de l’accepteur de l’action. 


Les composants végétatifs de la réaction] 
conditionnée en tant qu’indices d'interaction 
des actions intégrales de l'organisme 


Dans l'exposé précédent nous avons supposé que toute forme 
d'inhibition centrale de coordination peut survenir seulement com- 
me Conséquence de la collision de deux systèmes d’excitations dont 
chacun tend à être seul au moment donné. Cette thèse correspond, 
nous l'avons vu, aux idées des classiques de la physiologie russe et 
peut être transférée à l'apparition de l'inhibition interne. Dans ce 
dernier cas, il y a également rencontre des excitations « inhibantes » 
et « inhibées ». 

Ainsi, toute tentative de répondre à la question de savoir quelle 
est finalement la nature de l'inhibition interne se heurte inévitable- 
ment à la nécessité de comprendre jusqu’au bout les particularités 
physiologiques des excitations tant « inhibante » qu’« inhibée ». 

Pour revenir à l'exemple cité, celui de l’inhibition extinctive, 
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nous devons poser la question suivante : par quoi sont donc repré- 
sontées dans ce cas concret les excitations « inhibante » et « inhi- 
bée » 

Etant donné que, finalement, dans toutes nos expériences c'est 
la sécrétion de la salive qui est inhibée et qu'elle est un des compo- 
sants spécifiques de l'excitation alimentaire générale, nous pouvons 
affirmer à coup sûr que de deux activités nerveuses se faisant con- 
currence lors de l'extinction du réflexe conditionné alimentaire, 
c'est l'excitation alimentaire, plus exactement l'excitation de la 
représentation corticale du centre alimentaire, qui est inhibée. Par 
conséquent, dans ce cas, ce sont les excitations des réactions de l'a- 
nimal qui apparaissent suivant le mécanisme indiqué plus haut en 
réponse au non-renforcement de l'excitant conditionnel par l'appât 
qui deviennent « inhibantes ». Les observations de laboratoire mon- 
trent que parallèlement au non-renforcement de l’excitant condi- 
tionnel en voie d'extinction l'importance de celui-ci en tant que si- 
gnal du développement d'un état de difficulté et d’une réaction né- 
gative de l'animal augmente graduellement jusqu'à un certain 
point, ce qui est, sans conteste, la conséquence de l'intensification 
des excitations constituant une réaction biologiquement négative. 

Par conséquent, en fin de compte, l’apparition de l’inhibition 
dans l'écorce cérébrale quand l’excitant conditionnel n’est pas ren- 
forcé par la nourriture est toujours le résultat de l'action d’une ex- 
citation inhibante plus intense d'une réaction biologiquement né- 
gative sur une plus faible excitation de la réaction alimentaire. Bien 
que le conflit de deux activités intégrales soit évident, l'explication 
en détail des mécanismes plus profonds de l’inhibition d’une des 
activités qui survient se heurte à de grandes difficultés. Il faut avant 
tout avoir en vue que chacune de ces activités a un caractère inté- 
gral. Elles sont formées par leur système d'’excitations centrales 
et se manifestent extérieurement par un ensemble de composants 
effecteurs singuliers. 

Un exemple en est fourni par la réaction alimentaire, qui a une 
composition spécifique, et la réaction défensive dont les composants 
actifs forment un complexe tout à fait différent. On peut ajouter 
à cela la réaction exploratoire qui, par ses composants périphéri- 
ques, diffère complètement de la première et de la seconde. 

Cette circonstance importante appelle trois questions qui nous 
permettront de mieux comprendre l’essence physiologique de l’in- 
hibition interne : 

1) Quelles réactions intégrales de l'organisme peuvent le plus 
vraisemblablement fournir des excitations « inhibantes », vu qu'elles 
apparaissent au moment de la dissociation ? 

2) Quels propriétés et paramètres physiologiques déterminent 
l'action inhibante de ces réactions ? 

3) Quelle est la nature de cette action inhibante aux points de 
rencontre de deux systèmes d’excitations d'intensité différente ? 

Comme nous l'avons déjà signalé, la « répression » d'une des 
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activités nerveuses se fait le plus probablement par une combinai- 
son d'actions impulsionnelle et électrotonique. Or, ceci siginifie 
que si l’on a une inhibition d'une activité quelconque de l'organis- 
me, une des activités en concurrence, et précisément celle qui reste, 
est obligatoirement entretenue par un système d'excitations plus 
fortes et de plus haute fréquence. 

À l'heure actuelle, nous ne voyons pas dans ces thèses physio- 
logiques de contradictions quelconques pouvant fournir matière 
à objection. 

Il y a cependant un point important qui pourrait susciter sinon 
des objections, tout au moins des difficultés pour l’élaboration ul- 
térieure desdites thèses. Tant qu'il s’agit de l'excitation du centre 
alimentaire, on peut la considérer d’un point de vue quantitatif 
en la qualifiant de « forte » ou de « faible ». On sait que le critère 
d'une telle appréciation peut être l'indice sécrétoire admettant une 
caractérisation quantitative de l'intensité de l'excitation alimentaire. 

Cependant, quand nous affirmons qu’une excitation biologique- 
ment négative provoquée par un non-renforcement par l'appât est 
plus forte que l'excitation de la représentation du centre alimen- 
taire dans l'écorce, nous faisons par là même une certaine hypothèse 
probable, étant donné que nous n’avons pas de critères directs pour 
mesurer l'intensité de la réaction négative. Dans les expériences 
sur l’activité nerveuse supérieure, l'intensité de l'excitation d’une 
réaction biologiquement négative de l'animal est ordinairement 
mesurée par sa faculté d'inhiber dans telle on telle mesure l'excita- 
tion alimentaire présente, ce que nous apprécions d'après la diminu- 
lion de l'effet sécrétoire conditionné. 

Certes, cela peut parfois être utile. Cependant, les difficultés 
qu’on rencontre dans le problème de l’inhibition corticale montrent 
qu’une telle conception des mécanismes de l’inhibition ne saurait 
être considérée ni comme exhaustive, ni comme définitive. Le fait 
de ne pas tenir compte des manifestations extérieures propres de 
la réaction négative de l’animal qui peut remplacer la réaction ali- 
mentaire a eu pour conséquence qu'elle est restée en grande partie 
inconnue en tant que réaction réflexe intégrale et autonome de l'orga- 
nisme avec tous ses composants effecteurs spécifiques. 

On sait que lorsque la réaction conditionnée de l'animal n’est 
pas renforcée par la nourriture, on se borne le plus souvent à indi- 
quer que l'animal « grogne », « vagit », « geint », « s'agite », etc. 
Cependant, on n'a jamais fait intervenir un indicateur constant et 
mesurable pour cette réaction biologiquement négative, comme cela 
a été le cas quand on a choisi la sécrétion salivaire pour caractériser 
quantitativement la réaction alimentaire biologiquement positive. 

Il en a résulté une conception assez singulière du « réflexe in- 
hibiteur ». Son excitant déclencheur, qui peut être un excitant dif- 
férentiel, a ses propres éléments récepteurs à l'extrémité corticale 
de l’analyseur, une cellule, par exemple. Non renforcé par l’appât, 
cet excitant provoque une réaction négative parfaitement formée 
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avec tous ses composants effecteurs spécifiques. Cependant, on se 
sert pour apprécier la réaction négative non pas de ces effets périphé- 
riques qui lui sont propres, mais dé la baisse de l'effet sécrétoire, 
c'est-à-dire de son action accessoire sur une autre activité, sur une 
activité positive. Grâce à cette appréciation le « réflexe inhibiteur » 
est devenu une sorte d’hybride physiologique dont la partie initiale 
appartient à l’excitant de la réaction biologiquement négative et 
la partie finale à la réaction alimentaire positive. 

C’est pourquoi il était parfaitement légitime de tenter. de tom- 
parer, au cours de l’extinction du réflexe conditionné alimentaire, 
les modifications de la sécrétion avec des indices propres à la réaction 
négative qui s'était développée par non-renforcement. : 

Lequel des composants de la réaction négative de l'animal peut- 
on prendre en qualité de son indicateur constant ? 

Nous nous sommes guidés sur plusieurs considérations. Etant 
donné que noùs avions à donner une appréciation comparée de la 
qualité et de l'intensité des excitations constituant la réaction ali- 
-mentaire positive et la réaction biologiquement négative de l’ani- 
mal, nous devions choisir un composant qui fût commun aux deux 
réactions. En outre, ls composant choisi devait être assez mobile 
-et réactif pour pouvoir observer toutes les étapes du passage d'une 
réaction intégrale à l’autre. Enfin, étant donné que les réactions 
positive et négative. de l’animal s’accompagnent dans ces conditions 
d'un état émotionnel déterminé, il est nécessaire que les indicateurs 
choisis soient capables de refléter l'intensité de ces émotions. On 
sait que Pavlov accordait beaucoup d'importance au « fonds émo- 
tionnel » dans le développement de la réaction conditionnée et qu'il 
indiquait carrément dans certains cas que lorsque les émotions étaient 
écartées, « l'écorce était privée de sa principale source de force ». 

La confrontation de toutes ces conditions nous a amenés à la 
conclusion qu’elles sont vérifiées le plus complètement par les com- 
posants végétatifs des réactions conditionnées tels que la respira- 
tion et la pression sanguine. C'est pourquoi nous avons pris le pre- 
mier, il y a déjà 35 ans, en qualité d’indicateur pour la résolution 
du problème de l'inhibition corticale. 

Pour caractériser le rôle du composant respiratoire dans la réac- 
tion conditionnée il faut s'arrêter brièvement sur l'architecture phy- 
siologique du réflexe conditionné en tant que réaction intégrale de 
l'animal. Nous avons caractérisé en détail tous les composants de 
la réaction conditionnée (P. Anokhine, 1949) et nous ne nous arrê- 
terons que sur la place qu'occupe le composant respiratoire choisi 
par nous dans le système de la réaction conditionnée. 

Biologiquement, la participation du composant respiratoire aux 
réactions de l'animal vise à garantir les oxydations exigées dans les 
situations difficiles de la vie. Chez les animaux supérieurs et parti- 
culièrement chez l’homme ce composant se manifeste souvent sous 
forme de rudiment d'une réaction adaptative très importante dispa- 
rue il y a longtemps. Telles sont les fortes modifications de la res- 
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piration dans les excitations subites, dans la peur ou tout autre ex- 
plosion émotionnelle. Dans tous ces cas le rythme respiratoire se 
modifie brusquement et acquiert le plus souvent un caractère ins- 
piratoire tendu. 

Toutefois, malgré tout ce que les modifications du composant 
respiratoire de la réaction conditionnée ont de spectaculaire dans 
certains cas, nous devions inévitablement nous demander à quel 
point elles étaient spécifiques de différents types de réactions de 
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Fig. 116. Modifications typiques des mouvements respiratoires pendant l'a- 
boiement. 


1 et 2 — moitiés gauche et droite de la cage thoracique ; 3 — lever de la patte ; 4 — temps 
en secondes. 


l'animal, principalement des trois réactions le plus souvent rencon- 
trées dans l'expérimentation : les réactions alimentaire, défensive 
et exploratoire. De longues années de travail sur l'appréciation com- 
parée du composant respiratoire de ces trois réactions intégrales 
de l'animal nous ont convaincus qu'il présente des caractères spé- 
cifiques déterminés dans chacune de ces réactions et que, par con- 
séquent, nous pouvons le prendre pour évaluer les réactions surve- 
nant au cours de l'expérimentation et leurs passages réciproques. 
Même dans les formes d'activité nerveuse où le composant respi- 
ratoire n’est pas l'expression de l’état de l'animal, mais où il té- 
moigne de modifications forcées de l'appareil respiratoire dans un 
acte adaptatif quelconque, il a quand même un caractère spécifique 
(acte de manger, d'aboyer, etc.) (fig. 116). 
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Avant d'aborder la caractérisation des particularités spécifiques 
de ces trois réactions d'après leur composant respiratoire, il est 
nécessaire d'établir à quel degré celui-ci peut, d'une façon générale, 
refléter l'intensité de la réaction donnée. Ÿ a-t-il des raisons physio- 
logiques quelconques de reconnaître cette particularité du compo- 
sant respiratoire ? 

Il suffit de se rappeler quel rôle décisif joue, dans la formation 
de l'acte respiratoire, la fréquence des impulsations nerveuses en- 
voyées par le centre respiratoire à la périphérie, pour répondre af- 
firmativement à cette question. 

On sait que l'inspiration commence avec l'envoi par le centre 
respiratoire d'une salve d'impulsations nerveuses haute fréquence 
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Fig. 117. Particularités de la respiration quand varie l’excitabilité du centre 
respiratoire. Explications dans le texte. 


jusqu ’à 100 par seconde) le long des nerfs phrénique et intercostaux. 
En déterminant une contraction graduelle des muscles respiratoires, 
ces impulsations conditionnent l'élargissement de la cage thoracique, 
le gonîflement du poumon et, par conséquent, l'accélération de l’im- 
pulsation afférente provenant des formations réceptrices des alvéo- 
les. Lorsque ces impulsations afférentes en retour atteignent une fré- 
quence déterminée, l'excitation du centre inspiratoire est inhibée 
et la cage thoracique revient à sa position initiale. 

Il en découle que le passage de l'inspiration à l'expiration est 
le résultat de relations compliquées entre le niveau d'excitabilité 
du centre inspiratoire et la fréquence des impulsations afférentes re- 
tournant du poumon vers la partie inspiratrice du centre respira- 
toire. 

Mais imaginons-nous un instant une situation dans laquelle le 
centre inspiratoire étroitement relié aux influences provenant des 
centres supérieurs se trouve en état d’excitabilité accrue. L'inspi- 
ration sera alors plus intense et plus profonde et l’impulsation af- 
férente provenant du poumon plus fréquente et plus fournie. 
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Du moment que, dans ces relations, l'initiative appartient tou- 
jours à l'inspiration, tandis que l’impulsation afférente provenant 
du poumon n'est que sa conséquence, toute augmentation de l’exci- 
tabilité du centre respiratoire s'exprime inévitablement par une ins- 
piration plus intense et plus profonde (fig. 117, a). 

Il en découle que si, en réponse à un excitant extérieur quelcon- 
que, l'amplitude des mouvements respiratoires de la cage thora- 
cique augmente par rapport au repos, on peut dire sans se tromper 
que les centres supérieurs contrôlant la respiration se trouvent en 
état d’excitabilité accrue et que l'intensité générale des excitations 
de la réaction donnée s'exprimant par la fréquence des impulsations 
nerveuses des nerfs phrénique et intercostaux est plus élevée qu'au 
repos. Ceci prend un caractère particulièrement net au cas où toute 
la courbe de la respiration exprime un tonus inspiratoire élevé ou 
même s'arrête à la hauteur de l'inspiration (fig. 117, b). 

Du point de vue physiologique, le déchiffrage d'un tel pneumo- 
gramme ne présente pas grande difficulté. Pour maintenir le diaphra- 
gme et les muscles intercostaux en contraction tonique constante, 
le flux d'impulsations nerveuses provenant du centre respiratoire 
doit être continu, non pas rythmique. Or, cela signifie que la force 
des excitations constituant la réaction intégrale à laquelle se rap- 
porte le composant respiratoire donné est particulièrement grande. 
L'expérience montre que dans tous les cas où l’excitahilité générale 
du système nerveux de l’animal augmente (d’après le comportement 
extérieur), il en est toujours de même de l’activité de la muscula- 
ture respiratoire. La labileté du centre respiratoire et la sensibilité 
de la fonction respiratoire à toutes les formes d'activité de l’orga- 
nisme sont si grandes que, lorsqu'il a devant lui un pneumogram- 
me, l'expérimentateur peut dire sans se tromper dans quel état d’ex- 
citabilité générale se trouvait l’animal au moment donné. Or, ceci 
peut être à son tour une indication directe de l'intensité des excita- 
tions constituant la réaction donnée dans son ensemble. Nous don- 
nons plus bas la fig. 118 (d'après A. Choumilina) et la fig. 119. 
Cette dernière montre nettement les propriétés décrites ci-dessus 
du composant respiratoire de la réaction. On voit l'expression oscil- 
lographique de la réaction défensive sous forme de phénomènes 
électriques dans les muscles intercostaux enregistrés au moyen de 
deux électrodes aiguilles. 

Dès qu'agit l’excitant conditionnel, les oscillations électriques 
augmentent sensiblement de fréquence. Un tel oscillogramme peut 
servir, les électrodes étant fixes, d’indice direct de l'augmentation 
du flux des impulsations nerveuses allant du centre respiratoire aux 
muscles intercostaux. 

C'est en raison de sa labileté que le centre respiratoire est depuis 
longtemps utilisé pour estimer les états généraux de l’homme et 
en particularité ses réactions émotionnelles (Gaskell, 1933). 

Composants obligatoires de toute excitation émotionnelle géné- 
rale, les activités cardiaque et respiratoire peuvent servir de moyen 
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auxiliaire de valeur pour analyser plus profondément l'architecture 
physiologique du réflexe conditionné. 

En son temps, à l’un des Mercredis pavloviens, nous avons fait 
une communication sur les indices végétatifs (respiration et circu- 
lation) dans l'étude des lois générales de l’activité nerveuse supé- 
rieure. Malheureusement, notre travail a reçu par la suite une inter- 
prétation tout à fait inexacte dans l'exposé de Fédorov (1932). 

Signalons que Gannt, un des disciples de Pavlov, a très large- 
ment utilisé ce procédé. Depuis 1940, il étudie. systématiquement 
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Fig. 119. Modification du composant respiratoire en tant qu'indice du passage 
d'une réaction de l’animal à une autre. On effectue une extinction continue 
du réflexe conditionné alimentaire pendant 10 minutes. 


Normalisation de la respiration durant la pause (1), mobilisation de la respiration au mo- 
ment du branchement de l’excitant conditionnel (II) et brusque modification du composant 
respiratoire (III) à partir du moment où l’animal recevait habituellement un renforcement 
alimentaire. 1 — temps en secondes ; 2 — notation du renforcement inconditionnel ; 3 — 
notation de l'excitant conditionnel ; 4 — salivation ; 5 — respiration, 


les composants. végétatifs du réflexe conditionné — respiration et 
activité cardiaque — et ses travaux ont abouti à la formulation de 
la théorie de la « schizocinésie » et de l’« autocinésie », notions par- 
ticulièrement importantes. pour la pathologie de l’activité nerveu- 
se supérieure. Bien que cette conception de Gannt appelle plusieurs 
critiques sérieuses (nous le ferons au chapitre correspondant de ce 
livre), on ne pourrait ne pas reconnaître qu'il a posé certaines ques- 
tions de la pathologie de l’activité nerveuse supérieure sous un as- 
pect nouveau et intéressant. 

La question de la valeur des composants végétatifs des réactions 
conditionnées a acquis au laboratoire pavlovien dirigé par Gannt 
une si grande importance que d’éminents spécialistes se sont réunis 
à Baltimore en mai 1955 pour la discuter. 

Ainsi, pour résumer tout ce qui a été dit à propos de l'aspect in- 
tensité des réactions exprimé par la courbe de la respiration, nous 
dirions que le composant respiratoire de toute réaction intégrale 
permet de juger de l'intensité des excitations constitutives. Etant 


429 


donné qu’un Composant de toute réaction ne saurait s'exprimer 
indépendamment du niveau d'’excitabilité de la réaction dans son 
ensemble, le composant respiratoire peut être l'expression directe 
de l'intensité des excitations de cette réaction. 

Il existe encore une particularité du composant respiratoire de 
la réaction conditionnée. C’est sa réactivité excessive aux excitants 
extérieurs. En raison de ces particularités, en réponse à tout excitant 
conditionnel, c’est fout d'abord le composant respiratoire qui se 
modifie et les autres composants de la réaction conditionnée (mo- 
teur, sécrétoire, etc.) n'apparaissent que quelques fractions de se- 
conde ou plusieurs secondes plus tard. Selon Gannt (1947), le com- 
posant cardiaque survient encore plus vite. En étudiant une réac- 
tion exploratoire, par exemple, Gannt a montré que son composant 
le plus mobile était le composant cardiaque. 

Notre laboratoire .a rencontré ce phénomène dès ses premiers 
travaux consacrés à l'étude du composant respiratoire du réflexe 
conditionné (S. Balakine, 1935). Dans la suite, il est devenu l'objet 
des travaux de notre collaborateur Kassianov (1949), avec analyse 
oscillographique fine des potentiels énergétiques des muscles inter- 
costaux. oo 

Kassianov prenait un tracé synchronisé des mouvements respi- 
ratoires de la cage thoracique, des mouvements défensifs des mem- 
bres et des modifications électriques survenant dans les muscles 
intercostaux. La confrontation de ces composants de la réaction 
a montré que l'excitation intense des muscles intercostaux se pro- 
duit généralement un peu plus tôt que n'apparaît la réaction mo- 
trice de défense. Ce « devancement », comme on appela ce phéno- 
mène, varie ordinairement suivant les conditions, surtout suivant 
la qualité de l’excitation conditionnée, mais d’une façon générale 
il est relativement constant pour chaque excitant. 

L'intervalle entre l’apparition d’un changement dans la respi- 
ration et celle de la réaction défensive est, par exemple, de 0,55 se- 
conde pour un excitant sonore (ton) alors que pour la lumière il est 
de 1,40 seconde. 

Fait intéressant, la période latente des modifications primaires 
des fonctions respiratoires reste relativement identique pour la lu- 
mière comme pour le son (0,5-0,6 seconde). Qui voudra se familia- 
riser avec ce phénomène fera bien de consulter l’ouvrage de Kassia- 
nov. Pour l'instant, portons notre attention sur un autre détail. 

Une modification de l'excitation centrale dans l'appareil res- 
piratoire est d'autant mieux accusée que l’excitant conditionnel 
s’est exercé sur le mouvement de la cage thoracique plus près de l’ex- 
piration. Et, au contraire, si l’action de l'excitant conditionnel 
coïncide avec le summum de l'inspiration, la modification de la 
courbe respiratoire sera retardée et moins exprimée, c'est-à-dire 
que le « devancement » diminuera (V. Kassianov). Cette question 
a été étudiée le plus à notre laboratoire par Chidlovski (1962). Celui- 
ci a étudié les principaux composants végétatifs (cœur, tension arté- 
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rielle, respiration et tonus musculaire) dans le réflexe conditionné 
lors de l'aggravation artificielle et intentionnelle d’un moment fi- 
nal — la prise de nourriture par l'animal. Il a établi que dès le 
tout premier moment où agit l'excitant conditionnel, tous les com- 
posants végétatifs du réflexe conditionné se manifestent dans une 
combinaison et avec une intensité qui seront nécessaires au moment 
de la prise de nourriture. Les efforts futurs sont précédés par tout 
le complexe de composants végétatifs de la réaction conditionnée. 

Une illustration probante de cette thèse a été fournie également 
par les intéressants travaux de Marchak et du laboratoire qu'il 
dirige. Marchak a montré que tout entraînement de l’homme par 
des cycles d'exercices physiques déterminés mène finalement à ce 
qu’en réponse à l'excitant signal c’est tout d'abord la fonction res- 
piratoire qui est modifiée et cette modification correspond assez 
exactement aux exercices physiques à accomplir (M. Marchak, 1958). 

Les données mentionnées mettent incontestablement en évidence 
une particularité intéressante de l’organisation de l’activité inté- 
grale de l'organisme. Dès que cette activité s’est constituée comme 
un tout (par suite de l'expérience dans le Cas donné), son expression 
extérieure se subordonne aux lois biologiques générales de l'intégra- 
tion : chaque composant de cette activité occupe dans le temps et dans 
l'espace la place qui offre à la réaction donnée un caractère adaptatif 
utile au maximum. 

Cette même loi a été nettement révélée dans les travaux du la- 
boratoire dirigé par Bykov. Il a été établi, par exemple, que chez 
les chefs de train parcourant avec leurs convois le pays du sud au 
nord et du nord au sud, le métabolisme prend à l'avance le caractère 
spécifique des particularités climatiques dans lesquels l’homme se 
trouvera au bout de quelques jours. Nul doute que tous ces phéno- 
mènes ont le même sens biologique. Toute réaction doit obligatoire- 
ment être assurée par les processus métaboliques et les échanges ga- 
zeux adéquats. Cependant, par leur caractéristique physiologique 
toutes les réactions des animaux, surtout les réactions motrices, 
se forment plus rapidement qu'elles ne sont assurées par les ressour- 
ces énergétiques correspondantes. Une loi s'est donc constituée au 
cours de l'évolution : lors de l'élaboration de réactions réflexes con- 
ditionnées, leurs composants métaboliques s'avancent dans le temps 
au premier plan. 

Il serait cependant erroné de penser que ce « devancement » des 
autres composants de la réaction conditionnée par les composants 
cardiaque et respiratoire soit le résultat d'une grande labileté phy- 
siologique des processus nerveux assurant la fonction respiratoire. 
C'est le résultat de la coordination dans le temps de divers fragments 
de l'acte intégral. 

Mais par quoi est déterminée cette répartition des composants 
dans le temps ? Si l’on considère cette question du point de vue du 
système fonctionnel, la réponse est claire. Cette ordonnance tempo- 
relle des composants est déjà donnée dans l’accepteur de l’action, 
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de même que tous les mots d’une phrase sont représentés en lui avant 
que l’on prononce le premier mot. 

Lorsque se forme l’accepteur de l’action, il contient sous forme 
codée non seulement les paramètres afférents du résultat final, mais 
aussi ceux de toutes les étapes intermédiaires. En particulier, les 
efforts accomplis pour obtenir le résultat ont également leur compo- 
sant afférent. Cela fait qu ‘ils apparaissent avant que la nécessité 
s’en soit fait sentir. 

Il est fort possible que le composant respiratoire n’appartienne 
pas toujours à la réaction conditionnée même. Sa modification peut 
appartenir à une réaction exploratoire déjà éliminée pour une bonne 
part mais qui est exprimée à un certain degré même pour un exci- 
tant conditionnel suffisamment consolidé. 

Quand on tient compte du composant respiratoire, il ne faut pas 
oublier que ses modifications les plus précoces peuvent avoir un sens 
physiologique varié. Cette considération acquiert une importance 
particulière si l’on fait abstraction de la caractéristique purement 
phénoménologique du composant respiratoire de la réaction condi- 
tionnée et que l’on se demande comment il s’insère dans cette réac- 
tion comme sa partie organique en Correspondance parfaite avec le 
sens et la portée biologiques de la réaction conditionnée considé- 
rée. 

Malheureusement, cette question n’a jamais été analysée sérieu- 
sement du point de vue physiologique dans les laboratoires étudiant 
l’activité nerveuse supérieure. C’est pourquoi nous allons utiliser 
principalement certaines données indirectes des publications et éta- 
blir avant tout ce que nous savons sur le lien existant entre l'écorce 
cérébrale et la fonction respiratoire. 

Il est connu depuis longtemps que si l'on excite des zones déter- 
minées de l'écorce cérébrale, il peut se produire un effet parfaite- 
ment net sur les mouvements respiratoires de la cage thoracique 
(V. Danilevski, V. Bekhtérev et autres). D'autre part Christiani 
(1885) avait montré que d'importantes modifications des mouve- 
ments respiratoires chez les lapins se produisent également si l’on 
excite le diencéphale. Ces observations ont permis d'affirmer que 
le « centre respiratoire » est localisé dans la matière grise du 11I° 
ventricule et même dans le thalamus. 

L'intérêt pour la question des rapports entre l’écorce et la fonc- 
tion respiratoire s’est considérablement ranimé depuis qu’on a 
assez exactement établi la relation existant entre les modifications 
des mouvements respiratoires et la circonvolution orbitale de l’é- 
corce, ce qui correspond à la zone 13 de la carte cytoarchitectonique 
de Walker (1940). 

D'une façon assez inattendue, les données expérimentales de 
l'étude du cortex orbital ont conduit à de larges généralisations en 
ce qui concerne son rôle dans la formation de divers états émotion- 
nels. Il a été établi que l'excitation du segment central du pneumo- 
gastrique conduit à des modifications nettes de l’électroencéphalo- 
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gramme du cortex orbital. L’investigation neuronographique (par 
la méthode de l'enregistrement électroencéphalographique des dé- 
charges dues à la strychnine loin du lieu de l’excitation) a révélé 
un lien très intime entre cette région de l'écorce et l'area limbica 
et le gyr. cingularis. À leur tour, ceux-ci sont étroitement reliés 
par le système de la corne d’Ammon à la région de l’hypothalamus 
sous la forme d'un cycle constant d'’influx nerveux. Des rapports 
aussi intimes entre les formations corticales et sous-corticales dans 
la constitution des composants végétatifs des états émotionnels et 
des décharges ne pouvaient pas rester inaperçus, c’est pourquoi le 
cortex orbital et ses connexions ont reçu chez des auteurs différents 
des désignations d’une signification analogue. Herrick (1933) l’ap- 
pelle « activateur des fonctions cérébrales ». Papez (1937) lui attri- 
bue la fonction « de la prolongation des états émotionnels ». McLean 
(1949), Turner (1953) ont donné à la fonction du cortex orbital qu’ils 
avaient minutieusement explorée la désignation bien déterminée de 
« cerveau viscéral ». 

L'investigation du rôle du cortex orbital dans la fonction res- 
piratoire s’est centrée principalement sur deux questions : 

1. Par quels moyens l'influence de l'écorce orbitale se propage-t-el- 
le au système des « centres respiratoires » proprement dits, bien 
étudiés pour les régions bulbaires et le tronc du S.N.C. ? 

2. Quel est le sens physiologique des connexions du cortex or- 
bital avec les fonctions respiratoire et cardiovasculaire ? 

On a obtenu sur la première question, au cours des 20 dernières 
années, des données expérimentales abondantes qui sont entrées 
en rapport étroit avec les résultats de l’étude du rôle de la substan- 
ce réticulée du tronc cérébral et de l’hypothalamus dans la formation 
des réactions et états généraux de l’organisme. L’exposé de toutes 
ces données nous entraînerait loin de la question qui nous intéresse, 
à savoir La place du composant respiratoire dans la réaction condi- 
tionnée de l'organisme, c'est pourquoi nous nous bornerons à des 
remarques sur la participation des formations réticulées du tronc 
cérébral à la transmission des influences corticales sur la fonction 
respiratoire. 

Comme l'ont montré des recherches morphologiques neurono- 
graphiques, la formation réticulée embrasse le système des con- 
nexions du thalamus, de l'hypothalamus et du bulbe. 

Toute excitation afférente suivant les connexions collatérales 
dans le tronc cérébral et la région du thalamus (lemniscus médian 
et latéral) stimule nécessairement la formation réticulée ; cette der- 
uière, sous la forme d'une action généralisée, entretient l'état toni- 
que adéquat des cellules corticales et assure un niveau déterminé 
d'activité de l'écorce. Il est intéressant de signaler que des recher- 
ches expérimentales directes ont prouvé l'excitation en deux pha- 
ses de l'écorce cérébrale par chaque stimulus solitaire porté sur le 
nerf sciatique, par exemple. 

Il se produit d’abord la modification la plus rapide du poten- 
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tiel de l'écorce, localisée exactement à la projection de la voie tha- 
lamocorticale correspondante. Cette excitation est limitée en un 
point déterminé du cortex et n’a pas tendance à irradier. À la suite 
de ce potentiel, au bout de 8 à 10 ms, on constate une modification 
simultanée et généralisée à toute l'écorce de l’activité électrique 
(second discharge) de Forbes (Forbes, Morison, 1939). 

Il importe pour nous, au moment donné, que cette phase d'exci- 
tation généralisée est réalisée par la formation réticulée du tronc 
cérébral et du thalamus. 

Si l'on prend en considération que la formation réticulée du tronc 
cérébral est étroitement rattachée aux formations réticulées inhiban- 
te et excitante du bulbe, l'influence exercée sur le centre respiratoi- 
re par toute excitation afférente sous forme d’une modification ra- 
pide du cycle respiratoire devient à nos yeux parfaitement concrète. 

Rappelons que l'excitation électrique de l'écorce orbitale pro- 
duit principalement l'arrêt de la respiration à la phase inspiratoire 
avec élévation de la tension artérielle. On voit aisément que c'est 
la synergie des fonctions respiratoire et cardiovasculaire dont il 
s’agit d'ordinaire dans toutes les réactions générales de l'organisme 
exigeant une dépense rapide de l'énergie et qui sont rattachées d'ha- 
bitude aux états biologiquement négatifs de l'homme et des ani- 
maux. Cette dernière circonstance permet dans une certaine mesure 
de répondre à la deuxième question posée plus haut qui reste, en 
somme, non éclaircie et non étudiée dans les publications étrangères. 

Les multiples travaux des chercheurs soviétiques (laboratoire 
de Bykov et autres) ont montré que l’écorce cérébrale peut entrer, 
selon le principe des commutations réflexes conditionnées, en liai- 
son fonctionnelle avec n’importe quelle fonction végétative de l’orga- 
nisme. 

Le fait même de l'inclusion des fonctions végétatives dans l'ac- 
tivité réflexe conditionnée découle du caractère intégral du réflexe 
conditionné qui renferme en fait, dans telle ou telle mesure, tous 
les processus végétatifs de l'organisme. Toutefois, dans les expé- 
riences du laboratoire de Bykov il s’agit d’un processus condition- 
né spécifique adaptant la fonction végétative donnée aux besoins 
d'une situation artificielle. On peut, par exemple, conditionner 
une diurèse plus ou moins abondante suivant les modifications des 
échanges hydriques qui sont signalées par l'excitant donné, suivant 
les mécanismes corticaux de cette adaptation des fonctions végéta- 
tives. 

Compte tenu de toutes ces données expérimentales, examinées 
en partie plus haut, on peut avec une forte probabilité expliquer 
l'importance physiologique des relations entre la zone orbitale et 
les autres zones corticales d’une part et les fonctions respiratoire 
et cardiovasculaire de l'autre. 

La régulation constante de ces fonctions à un certain niveau cons- 
tant caractérisant l’organisme donné se réalise assez bien au niveau 
des « autorégulations inférieures ». Cependant, dès que l'organisme 
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ressent la nécessité de s'adapter aux circonstances environnantes, 
ces « autorégulations inférieures » fonctionnant bien quand il s’agit 
de maintenir constant le niveau de fonctions déterminées doivent. 
immédiatement s'adapter aux tâches de l'acte comportemental 
donné. Et, ici, nous nous trouvons devant une question décisive : 
comment un acte comportemental organisé par l'écorce utilise-t-il 
les autorégulations inférieures en concordance parfaite avec toute 
l'architecture physiologique générale et le sens biologique ? 

La seule réponse possible aujourd’hui est la suivante : La parti- 
cipation de tel ou tel composant végétatif aux réactions de l’organis- 
me intégral est déterminée là où s'intègre l'acte acquis considéré, 
c'est-à-dire dans l'écorce cérébrale. Par conséquent, certaines struc- 
tures corticales sont plus intimement reliées aux autorégulations 
inférieures que d’autres. Evidemment, cette fonction d'ajustage 
et d’attachement des composants végétatifs à l'objectif de la réac- 
tion conditionnée est justement réalisée par l'écorce orbitale, le 
système limbique, le noyau amygdalien, le gyrus cingularis, etc. 
Tel est le sens de la participation des structures nerveuses données 
à l’organisation des explosions émotionnelles et des états biologi- 
ques généraux. Elles jouent le rôle de médiateurs entre l'acte com- 
portemental individuellement acquis et son approvisionnement vé- 
gétatif qui doit être rempli par les appareils intégratifs de la sous- 
écorce. 

Mais imaginons-nous un instant que l’inclusion des composants 
végétatifs dans l'acte conditionné se produise autrement. Supposons 
que l’acte moteur conditionné se constitue dans l'écorce cérébrale 
alors que les composants végétatifs s'ajoutent aux excitations con- 
ditionnées plus tard, lors de leur passage par l'appareil sous-corti- 
cal. Est-ce qu’une coordination exacte s’établira dans ce cas entre 
les particularités de l’acte comportemental même et son approvi- 
sionnement végétatif ? Du point de vue physiologique une telle 
coordination serait difficile à admettre. 

À la lumière des considérations exposées plus haut il convient 
de souligner particulièrement ce qu'a d’erroné l’expression « l’écorce 
règle les fonctions végétatives ». L’écorce adapte des fonctions bien 
réglées aux besoins de tout l'organisme en réponse aux excitations 
externes. Elle ne peut que présenter ses «exigences» aux appareils 
de l’autorégulation inférieure fonctionnant bien et avec précision 
et les faire varier suivant l’ensemble des excitations extérieures et 
le caractère de la réaction intégrale qui se constitue au moment donné. 

Pour revenir à la caractérisation du composant respiratoire de 
la réaction conditionnée nous devons remarquer que sa participa- 
tion et son caractère sont déjà déterminés dans l'écorce cérébrale 
sur la base de l'interaction de l’écorce orbitale et limbique avec 
les autres régions corticales. Il en résulte un système d’excitations 
corticales et sous-corticales qui détermine entièrement la partici- 
pation harmonieuse de différents composants (somatiques et végéta- 
tifs) à la réaction intégrale de l’homme et de l'animal. 
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Une conclusion définitive s'impose : le composant respiratoire 
de la réaction conditionnée ainsi organisée ne peut ne pas être spécifi- 
que de chaque état particulier de l'animal. 

Après cette caractérisation générale du composant respiratoire 
en ce qui concerne l'intensité, le dynamisme et les mécanismes d'’in- 
clusion dans les réactions générales de l'organisme, on peut caracté- 
riser sa spécificité dans les différentes situations nouvelles que pré- 
sente l'expérience : 

4) pour le raccourcissement et la prolongation subits du temps 
habituel de l'action isolée de l’excitant conditionnel et pour l'adap- 
tation graduelle de l'animal à cette condition nouvelle ; 

2) pour la sommation subite d'excitants conditionnels utilisés 
jusqu'alors séparément ; 

3) pour un non-renforcement unique d’un excitant conditionnel 
bien consolidé ; 

4) pour l'extinction du réflexe conditionné alimentaire. 

Si l’on confronte les formes d'expérience mentionnées, on s'aper- 
çoit que toutes conduisent avant tout à la perturbation des con- 
ditions d'expérience ordinaires, c'est-à-dire finalement à l’appari- 
tion d’une réaction à la « nouveauté ». Or, à son tour, cette réaction 
est le résultat d'une discordance dans l'accepteur de l’action qui 
représente tous les paramètres de l'excitation conditionnée tels 
qu'ils ont été utilisés dans les expériences antérieures (intensité, 
durée, moment de l'entrée en action, etc.). 

Les expériences mentionnées nous ont amenés à la conclusion 
que le composant respiratoire se distingue par un dynamisme ex- 
ceptionnel et manifeste un changement de caractère avant qu'appa- 
raissent des signes quelconques de modifications d’autres compo- 
sants de la réaction (mouvement, sécrétion, etc.). 

En règle générale, lorsque les conditions ordinaires de l'expérience 
sont modifiées, le rythme calme stéréotype de la respiration fait 
place à une élévation générale de la courbe de la respiration et à 
l'accélération du rythme. Comme nous l'avons déjà signalé, l’aug- 
mentation du tonus inspiratoire et l'accélération de la respiration 
témoignent d'une augmentation notable de l'intensité des excita- 
tions dans le système de la réaction intégrale de l'organisme en train 
de se dérouler. 

La figure 119 représente une des expériences d'extinction conti- 
nue du réflexe conditionné à la sonnerie. Jusqu’alors, le réflexe 
conditionné était bien renforcé et il se caractérisait par un déroule- 
ment standardisé : son composant respiratoire était toujours cons- 
tant, d'un type déterminé, et la sécrétion conditionnée était quan- 
titativement identique pendant la période déterminée d'action iso- 
lée de l'excitant conditionnel. La figure 119 777 montre clairement 
qu'au cours de l'extinction continue la sécrétion conditionnée di- 
minue peu à peu, parallèlement à la modification de la courbe de la 
respiration. 

Comment comprendre cette modification ? Le fond habituel est 
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visible entre les lignes verticales Z et ZI, la réaction à l’excitant 
conditionnel alimentaire entre les lignes 77 et Z71. Le composant 
respiratoire de la réaction conditionnée renferme toujours deux 
phases. La première se compose de deux inspirations profondes avec 
augmentation notable du tonus inspiratoire. Toutefois, le rythme 
de la respiration se distingue fort peu de celui des mouvements res- 
piratoires avant l'application de l’excitant conditionnel. Cette pha- 
se reflète la réaction exploratoire qui survient généralement quand 
l’excitant conditionnel commence à agir, indépendamment du 
nombre de fois qu'on l’applique. Etant donné sa constance excessi- 
ve même quand le réflexe conditionné est bien renforcé, on peut 
penser qu'elle est le résultat d'une action directe des excitations 
afférentes sur la formation réticulée du tronc cérébral. En tous cas, 
une telle possibilité a été récemment prouvée dans une série de re- 
cherches (Moruzzi, Magoun, 1949 ; Magoun, 1950). 

Dans la deuxième phase de la réaction conditionnée la courbe 
de la respiration revient presque à la norme, ce qui caractérise Le 
déroulement de l'excitation et de la réaction alimentaires à l'aspect 
pur, non compliquées par des actions accidentelles. 

Etant donné qu'à cette phase de la réaction conditionnée corres- 
pond le maximum de salivation, nous avons le droit d'affirmer 
que c’est ce type de respiration qui caractérise l'excitation condi- 
tionnée alimentaire positive se déroulant normalement sans aucune 
complication. Toutefois, aussitôt que survient un trouble subit du 
stéréotype habituel sous forme d'un manque de renforcement, il se 
produit d'importantes modifications de la courbe qui reflètent avant 
tout une dissociation dans l’accepteur de l’action et l’apparition 
d’une réaction exploratoire. À partir de ce moment, le composant 
respiratoire appartient à la réaction exploratoire et non à l’alimen- 
taire. 

Tout le tronçon suivant de la courbe représente un type de res- 
piration caractéristique du développement graduel d'un « état de dif- 
ficulté » de l'animal en raison d'une excitation alimentaire provo- 
quée, mais non satisfaite. Le trait caractéristique constant d'une 
telle respiration est Za très haute fréquence des mouvements respira- 
toires avec tonus inspiratoire accentué. Comme nous l'avons déjà 
dit, une telle courbe est, du point de vue physiologique, l'indice 
fidèle du niveau élevé de l’excitabilité de tout le S.N.C. Or, à son 
tour, cette circonstance indique que l’excitation de la réaction né- 
gative, qui a provoqué ces modifications de la courbe, doit posséder 
une capacité d’inhibition élevée par rapport aux autres activités de 
l’écorce cérébrale, c’est-à-dire, dans le cas donné, par rapport à 
l’activité alimentaire. Ainsi se trouve démontré le fait que l’inhi- 
bition interne ou conditionnée est le résultat de l’interaction de 
« deux activités nerveuses », car l'exigence essentielle présentée à 
l'excitation « inhibante » (une grande intensité et, par conséquent, 
pre fréquence plus élevée des impulsations) est entièrement satis- 
aite. 
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Ces rapports de la courbe de la respiration et de la sécrétion ap- 
paraissent encore plus nettement dans l'extinction intermittente. 
Au stade de l’extinction où la réaction sécrétoire conditionnée est 
entièrement inhibée (« effet sécrétoire nul »), la courbe peut avoir, 
durant l’action de l’excitant conditionnel, un caractère particulière- 
ment tendu, aussi bien par sa fréquence que par son tonus inspi- 
ratoire (fig. 120). 

Ce cas est une preuve de plus qu'une telle courbe apparaissant 
dans les conditions d'un non-renforcement par l'appât peut servir 
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Fig. 120. Particularités de la respiration en tant qu'indice de l'état de l'ani- 
mal au cours de plusieurs non-renforcements de l’excitant conditionnel alimen- 
taire par la nourriture. 


Le pneumogramme de gauche est typique de l’animal expérimental donné. Après le pre- 

mier non-renforcement, le composani respiratoire s'est nettement modifié, cette modifica- 

tion étant typique de la réaction exploratoire. Le dernier des excitante conditionnels men- 

tionnés à provoqué l'inhibition totale de la sécrétion conditionnée, mais en même temps 

le pneumogramme indique, que la réaction a acquis un caractère négatif (« état de difficul- 
é »). Mêmes désignations que fig. 119 


d'indice objectif d’un « état de difficulté » de l'animal, c'est-à-dire 
d'une réaction négative. En effet, l’inhibition totale de la sécrétion 
conditionnée dans le deuxième exemple (voir fig. 120) s'est établie 
à la 8° application de l’excitant en voie d'extinction quand la réac- 
tion exploratoire à la « nouveauté » du non-renforcement par la 
nourriture avait déjà disparu. 

Une confirmation en est également le pneumogramme de la fig. 
119 qui représente l'extinction continue pendant 10 minutes du ré- 
flexe à la sonnerie non suivie d’un renforcement. La courbe de la 
respiration prend l’allure normale aussitôt que cesse l’action de 
l’excitant conditionnel. C’est une preuve directe de ce. que le carac- 
tère négatif de toute la réaction de l'animal est rattaché à l’action 
de l’excitant conditionnel en voie d'extinction qui devient, dès la 
9° minute, le signal d’un réflexe négatif. À ce même moment, l'ef- 
fet sécrétoire conditionnel devient aussi complètement inhibé. 

Une connaissance plus parfaite des modifications de la courbe 
dans les réactions de qualité différente nous convainc qu'outre les 
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modifications quantitatives décrites plus haut la respiration possède 
une spécificité tout à fait déterminée qui permet de fixer le caractère 
de la réaction. Cette dernière circonstance est particulièrement pré- 
cieuse pour l’expérimentateur car, dans certaines conditions, des réac- 
tions intégrales diverses de l’animal peuvent se succéder rapidement. 

En ce sens, le composant respiratoire toujours enregistré chez 
l'animal donné peut être un complément fort précieux des compo- 
sants sécrétoire et moteur ne pouvant nous donner, par exemple, 
une représentation de l'évolution de la réaction exploratoire au 
cours de toute la période d'élaboration et de consolidation du réflexe 
conditionné. 

La réaction exploratoire apparaissant en réponse à un excitant 
nouveau quelconque possède, nous l’avons vu, une faculté d'inhiber 
prononcée. Pavlov a fait particulièrement attention à cette circons- 
tance et l’a décrite en détail dans ses leçons sur l’activité des grands 
hémisphères. 

Par la suite, dans les travaux des collaborateurs du laboratoire 
pavlovien, le fait même de soumettre l'animal à de nouveaux exci- 
tants ou de modifier subitement l’ordre établi des expériences a 
reçu le nom de « nouveauté » et a été reconnu pour un « excitant 
particulier » (P. Anokhine, 1925). 

Dans les expériences de notre collaborateur Balakine (1935) la 

nouveauté, en tant qu'excitant particulier, a été caractérisée pour 
la première fois du point de vue des changements survenant dans 
un des composants végétatifs de la réaction conditionnée, à savoir 
la respiration. Dans la suite, la réaction exploratoire (le réflexe 
« qu'est-ce que c'est ? » selon Pavlov) a été soumise à une étude 
détaillée par plusieurs auteurs. 
. Gannt a étudié par exemple les modifications des composants 
cardiaque, respiratoire, sécrétoire et moteur de la réaction condi- 
tionnée sous l'influence d’une réaction exploratoire provoquée au 
cours de l'expérience. Les recherches de Gannt (1947) l'ont amené 
à la conclusion que si l’on tient compte de nombreux composants, 
particulièrement végétatifs, la réaction intégrale de l’animal est 
caractérisée plus complètement que si l’on ne tient compte que d’un 
seul. 

Il découle de ses expériences que le composant cardiaque est 
le plus labile et le plus démonstratif des composants de la réaction 
exploratoire. 

Signalons particulièrement les recherches systématiques de So- 
kolov (1957) dans lesquelles il a élargi le cercle des composants de 
la réaction exploratoire antérieurement utilisés par d’autres auteurs. 
Outre les indicateurs végétatifs ordinaires, tels que respiration et 
activité cardiaque, il a utilisé le réflexe galvano-cutané, l'élec- 
troencéphalogramme, etc. 

Comme d'autres savants avant lui, Sokolov a noté l'extinction 
graduelle de la réaction exploratoire au nouvel excitant, cette ex- 
tinction s'étendant à tous les composants de la réaction. 
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La question concernant la nature de cette extinction est l'objet 
d'un examen spécial et ne fait pas partie pour l'instant de notre 
tâche immédiate, qui est de caractériser la spécificité du composant 


respiratoire de la réaction exploratoire. 
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Fig. 121. Particularités du composant respiratoire lors de la succession de 
réactions de signes biologiques différents. 


La ligne d'en haut montre le passage graduel du réflexe exploratoire à une réaction typique- 

ment alimentaire après plusieurs renforcements initiaux de l’excitant indifférent — un ton. 

À titre de comparaison on donne à la fin la réaction de l’animal à la sonnerie renforcée 266 

fois par la nourriture. La deuxième ligne donne la valeur du raccourcissement subit de l'ex- 

citant conditionnel (T43 ef T44) pour le passage de la réaction alimentaire À la réaction 
exploratoire. Mêmes déeignations que fig. 119. 


Généralement, le composant respiratoire se modifie brusquement 
lors de l'essai d'un excitant nouveau. Divers cycles respiratoires 
s’approfondissent et s’accélèrent et ils deviennent ordinairement 
des mouvements respiratoires de la cage thoracique à un niveau in- 
spiratoire élevé (fig. 121). 

Puis le composant respiratoire revient peu à peu à la norme et 
ne présente habituellement que des écarts presque imperceptibles 
pendant les premières fractions de seconde de l’action de l’excitant 
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(fig. 122). Ces écarts ne s’annulent pratiquement jamais. Il est in- 
téressant de noter que le composant respiratoire de la réaction ex- 
ploratoire à la sonnerie se manifeste beaucoup plus rapidement et 
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Fig. 122. Exemples de composant respiratoire apaisé des réactions condition- 

nées à la lumière, au ton et à la sonnerie. Il n'y a des modifications presque 

imperceptibles qu'au commencement de l’action d'un excitant conditionnel. 
Mêmes désignations que fig. 119. 


avec plus d'intensité que dans la réaction exploratoire en réponse 
à un excitant lumineux. Ce fait est en plein accord avec la « loi de 
l'intensité » de l’excitant conditionnel. Comme l'ont montré Gell- 
horn, Coella, Bollin (1954), les voies afférentes de l'excitation acous- 
tique ont, dans le tronc cérébral, des ramifications collatérales vers 
la formation réticulée beaucoup plus grandes que les voies afféren- 
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tes optiques. C’est pourquoi d'importants éléments nerveux de l’écor- 
ce et de la sous-écorce peuvent s’inclure dans la réaction explora- 
toire à la sonnerie. La formation réticulée favorise aussi, nous l’a- 
vons vu, la modification rapide du composant respiratoire en 
réponse à l’excitant conditionnel. 

Pour revenir à l'extinction du composant respiratoire de la 
réaction exploratoire nous devons signaler qu’il réapparaît aussitôt 
qu’un renforcement alimentaire suit l'excitant « indifférent ». La 
réaction exploratoire s'exacerbe de nouveau après le renforcement 
et reprend de la force nettement par suite de l’augmentation de la 
dominante alimentaire. 

Cependant, après de nombreuses applications de l’excitant con- 
ditionnel donné, le composant respiratoire se réduit à nouveau et 
reste une modification fugace au moment du branchement de l'exci- 
tant conditionnel (fig. 123). Mais il suffit d'introduire dans les con- 
ditions stéréotypées de l’expérience une « nouveauté », pour qu'’im- 
médiatement le composant respiratoire témoigne d'un important 
renforcement de la réaction exploratoire. 

Tout le long des expériences, le composant respiratoire de la 
réaction exploratoire montre une spécificité telle que par son carat- 
tère et son degré d'expression on peut déterminer assez exactement 
à quelle phase des expériences correspondent les indices relevés. 
Nous répondons donc positivement à la question des traits spécifi- 
ques du composant respiratoire. 

Le composant respiratoire de la réaction conditionnée défensive 
s’exprime toujours plus intensément avec d'énormes variations de 
l'amplitude, dysrythmie et le plus souvent élévation du tonus ins- 
piratoire (A. Choumilina). Ces particularités mettent en relief une 
fois de plus la contradiction dans notre appréciation du signe bio- 
logique de la réaction qui a été examinée plus haut. En même temps 
elles attestent le caractère énergique de toutes les excitations cons- 
tituant cette réaction, d’où leur grande action inhibante accessoire 
sur toutes les autres activités intégrales de l’animal, en particulier 
sur la réaction alimentaire. 

Nous avons déjà signalé que le composant respiratoire de la réac- 
tion conditionnée alimentaire consolidée est très faiblement expri- 
mé et qu'il ne se distingue souvent guère de la respiration normale 
(voir fig. 122). 

L'’intensité excessive des excitations de la réaction conditionnée 
défensive ressort particulièrement dans les cas où après l'extinction 
de la réaction exploratoire au métronome, par exemple, on commence 
à renforcer celui-ci par une excitation douloureuse (fig. 123). Dès 
sa première application le métronome donnait une réaction explora- 
toire à la « nouveauté » avec modification caractéristique du com- 
posant respiratoire. Pourtant, cette première application comme 
les quatre suivantes n'étaient pas renforcées par un excitant incon- 
ditionnel. C'est pourquoi la 6° application du métronome ne produi- 
sait plus qu'une faible modification du composant respiratoire. 
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Cette 6° épreuve était renforcée par le courant électrique pro- 
duisant, naturellement, une réaction défensive de l'animal avec 
retrait de la patte. Ce renforcement suffisait pour que le composant 
respiratoire de la réaction conditionnée s’intensifie considérable- 
ment et acquière la dysrythmie qui caractérise une réaction défen- 
sive. Dans la suite, le composant respiratoire s’activait de plus en 
plus et devenait ensuite une dyspnée typique. 
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Fig. 124. Deux exemples d'application d’un excitant alimentaire positif — 
sonnerie — aux différentes périodes du stéréotype. 


A — application dans la première moitié de l'expérience quand on n'utilise que le renfor- 
cement alimentaire ; B — exemple de la deuxième moitié de l'expérience quand tous les 
excitants de défense inconditionnels avaient déjà été appliqués. La sécrétion de salive est 
représentée par la quatrième ligne à partir du haut, autres désignations comme fig. 123. 


Pour conclure cette brève description des particularités du com- 
posant respiratoire de diverses réactions intégrales de l'animal 
nous affirmons qu'il peut fort bien servir à caractériser le passage 
d'une activité intégrale à une autre, surtout si ce composant est 
constamment confronté aux autres composants de la réaction corres- 
pondante (sécrétion, activité cardiaque, motricité, etc.). 

Comment toutefois caractériser physiologiquement une telle 
modification du composant respiratoire ? Toutes nos expériences 
concordent : la présence chez l'animal de réflexes conditionnés dé- 
fensifs peut fortement modifier l'expression du composant respira- 
toire comme, du reste, celle des autres composants bien que la réac- 
tion défensive elle-même puisse, dans le cas donné, ne se manifester 
d'aucune façon. 

Le composant respiratoire acquiert une importance particulière 
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là où d’après d’autres indicateurs il n’y a pas moyen de juger de 
l'état général de l'animal. 

Les expériences de Choumilina renferment un épisode intéressant. 
Un certain temps, l'animal d'expérience ne recevait qu’un renfor- 
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Fig. 125. Modification du composant respiratoire de la réaction conditionnée 
alimentaire après une excitation électrocutanée subite. 


Les troisexcitants bien renforcés donnent, au début de l'expérience, de très petits changements 
du composant respiratoire. Cependant après une application soudaine de l’excitant électro- 
cutané (« courant ») celui-ci acquiert un caractère actif (voir Sonnerie 419). 


cement alimentaire et se trouvait, par conséquent, dans un état de 
dominante biologiquement positive. La sécrétion conditionnée était 
bien exprimée, le composant respiratoire était faiblement prononcé, 
comme c’est l'habitude dans le cas d'un réflexe conditionné alimen- 
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taire. Cependant, il suffisait d'appliquer, en plus des excitants ali- 
mentaires précédents, quelques excitants conditionnels avec renforce-. 
ment douloureux pour que le composant respiratoire se modifie for- 
tement. L’expérience était menée dans l’ordre classique suivant : 
les trois premiers excitants conditionnels étaient toujours alimentai- 
res, les trois suivants toujours défensifs et renforcés par le courant 
électrique. La fig. 124 montre nettement qu'après application d'ex- 
citants défensifs la réaction alimentaire acquiert, à côté d’un com- 
posant sécrétoire prononcé, un composant respiratoire sensiblement 
modifié : le rythme s'accélère et l’ampleur de chaque cycle respira- 
toire augmente considérablement. Des modifications analogues sont 
observées dans le composant respiratoire du réflexe conditionné 
alimentaire après un seul renforcement de l'excitant conditionnel 
par le courant (fig. 125). 

Comment apprécier physiologiquement ces rapports des processus 
dans le système de la réaction intégrale de l'animal ? Une chose ne 
fait aucun doute : la présence d'un réflexe défensif a fortement po- 
tentialisé toutes les formes d'activité de l'animal, encore que cette 
dominante biologiquement négative ne se soit pas développée au 
point de pouvoir exercer une action inhibante accessoire sur la réac- 
tion alimentaire. . 

Cette action renforçatrice de l’excitation défensive est générali- 
sée et il est fort probable que son substrat sont les structures diffu- 
ses des appareils corticaux et sous-corticaux. 

Comme on voit, ici, le fait de tenir compte du composant respi- 
ratoire de la réaction conditionnée aide à mettre en évidence des 
lois très intéressantes gouvernant les rapports de deux activités 
intégrales biologiquement contraires de l'animal. Mettant en con- 
frontation toutes ses particularités énoncées ci-dessus nous avons 
entrepris la caractérisation systématique des. rapports entre les 
réactions biologiquement positive (alimentaire) et biologiquement 
négative. 

A cette fin, à côté du composant respiratoire ordinaire de la 
réaction conditionnée, nous avons également enregistré un complexe 
cardiovasculaire sous la forme de la courbe de la pression sanguine 
(V. Chidlovski). En outre, en plus de la réaction biologiquement 
négative provoquée par non-renforcement par l’appât et de la réac- 
tion exploratoire à un excitant nouveau, nous avons étudié en dé- 
tail la réaction exploratoire dans les remaniements (E. Poléjaev, 
1953, 1958) et dans la différenciation de deux excitants condition- 
nels positifs (1. Zatchiniaéva) selon la méthode sécrétoire motrice 
proposée par nous (P. Anokhine, 4932). Voici les principaux résul- 
tats de ces recherches. 

On a caractérisé tout d'abord l’inhibition externe, étant donné 
qu'elle a été le mieux formulée par Pavlov comme résultat direct 
de l’action inhibante de la réaction exploratoire sur la réaction ali- 
mentaire. Les expériences ont montré que dans tous les cas où la 
réaction exploratoire s’accompagnait de modifications très marquées 
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de la pression sanguine et de la respiration, elle exerçait invariable- 
ment une action inhibante sur le réflexe conditionné sécrétoire. Au 
contraire, si les composants végétatifs de la réaction s'altéraient 
peu sous l'influence d'un excitant subit ou si l'action de l’inhibant 
externe s'éteignait, l'effet conditionné sécrétoire était toujours pré- 
sent à tel ou tel degré. 

Ainsi, dans de nombreuses variantes d'expériences il a été établi 
que l’effet inhibant de la réaction exploratoire sur la réaction con- 
ditionnée alimentaire de l'animal est fonction directe de l'intensité 
des excitations qui la constituent. 
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Fig. 126. Exemples de modification brutale du composant respiratoire au cours 
de réactions conditionnées motrices fausses de l'animal. 


A — réaction Juste avec composant respiratoire normal ; B et C — réactions fausses (au cours 

du remaniement des réflexes) avec composant respiratoire fortement changé. Désignations 

de haut en bas : respiration, course vers l'écuelle droite (réflexe ancien), course vers l’écuel- 

le gauche (nouveau réflexe), sécrétion de salive, excitant conditionnel (ton), présentation 
de l’écuelle, temps en secondes. 


Cette intensité s'exprime par l'effet énergétique élevé de tous 
les composants de la réaction exploratoire : composants respiratoire 
et cardiovasculaire, motricité sous la forme d’« inspection », de « re- 
niflage », etc. 

Nous avons accordé une attention particulière à la réaction explo- 
ratoire survenant dans le cas d’une réaction de sens indéterminé de 
l’animal lors de la différenciation des deux côtés du travail (E. Po- 
léjaev, 1953, 1958). Ce cas montre avec une netteté particulière 
l'importance du composant respiratoire pour l'appréciation des 
relations entre les différentes activités intégrales de l'organisme. 

On sait qu'après un entraînement prolongé des réflexes condi- 
tionnés sécrétoires et moteurs il se crée finalement une forme 
parfaitement standard d'expression du composant respiratoire 
(fig. 126, À). 

Quand l’excitant conditionnel est branché, il apparaît ordinai- 
rement au début une modification qui caractérise la réaction explo- 


447 


ratoire. Puis la courbe traduit le mouvement vers une des écuelles 
et, finalement, quand l'animal se tient près de l'écuelle et attend 
l'appât, la courbe de la respiration acquiert un caractère rythmique 
calme, propre à une réaction alimentaire que rien ne vient compli- 
quer. Cependant, si la réaction motrice est fausse, c’est-à-dire qu'elle 
est dirigée dans un sens opposé au travail, le composant respiratoire 
se trouve manifestement altéré en concordance avec une réaction ezx- 
ploratoire accusée (fig. 126, B, C). 

Des expériences de ce type montrent que l'excitation condition- 
née donnée ne peut déboucher directement et sans entraves sur les 
complexes effecteurs adéquats, ce qui fait naître à son tour une réac- 
tion exploratoire permettant de choisir correctement l'écuelle. Met- 
tant à profit ce que la prise en considération des composants végé- 
tatifs de la réaction conditionnée a de positif, nous avons étudié 
avec une minutie particulière le passage de l'excitation condition- 
née à l’inhibition conditionnée. Nous avons choisi les formes d'in- 
hibition conditionnée ou interne qui ont été soigneusement mises 
au point au laboratoire de Pavlov (inhibition extinctive ou diffé- 
rentielle). Nous voulions surtout découvrir le phénomène physiologi- 
que initial par lequel commence l'intervention du processus d’in- 
hibition. 

Ci-dessous l'extrait d’une expérience d'extinction d’un réflexe 
conditionné bien élaboré (fig. 127). 

La figure montre quatre courbes correspondant à quatre appli- 
cations (1°, 2°, 7° et 10°) d’un excitant conditionnel en voie d'ex- 
tinction. Selon l'allure des courbes, le composant respiratoire a 
subi ure évolution des plus intéressantes. 

On conçoit que la première application peut servir de modèle 
d'expression ordinaire du composant respiratoire dans les conditions 
standard d’entraînement du réflexe conditionné. Aussitôt que l’ex- 
citant conditionnel fut branché, il se produisit comme d’habitude 
une légère altération de la courbe correspondant, nous l’avons déjà 
vu, à une réaction exploratoire résiduelle. Puis on constata une 
certaine accélération, un certain approfondissement des mouvements 
respiratoires, .qui accompagnent toujours l’excitant conditionnel 
sonore, probablement en raison de son effet de potentialisation par 
l'intermédiaire des formations réticulées du tronc cérébral. La ré- 
ponse conditionnée sécrétoire se développait ordinairement avec 
la période de latence de 3 à 4 secondes qui lui était propre. 

Comme il fallait s’y attendre, l'intérêt de cette courbe du pre- 
mier non-renforcement résidait dans de fortes modifications du 
composant respiratoire au moment où, d'après le schéma habituel 
de l'expérience, on devrait assister au renforcement par l'appât. 
Comme c'était la première perturbation des conditions de travail 
habituelles, l'animal manifesta une violente réaction exploratoire 
qui se transforma en un autre état caractérisé par des inspirations 
régulières et profondes et par l'altération du rythme respiratoire 
normal dans tout l'intervalle jusqu'à la 2° application de l’excitant 
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Fig. 127. Différentes applications du composant conditionnel à éteindre et 
diminution graduelle du composant sécrétoire. On remarque l'alternance des 
deux activités contraires avec leurs composants spécifiques au cours de l'ac- 
tion d’un excitant conditionnel (troisième fragment à partir du haut). 
Désignations de haut en bas : respiration, sécrétion de salive, excitant conditionnel, renfo r- 
cement, temps en secondes. 


en voie d'extinction. Pour l'instant, nous laissons de côté la ques- 
tion de savoir dans quel état se trouve l'animal après la réaction 
exploratoire. Il importe d'établir que cet état est le résultat inévi- 
table du fait que l'excitation conditionnée alimentaire qui avait été 
préparée (accepteur de l’action) n'a pas reçu en retour de renforce- 
ment adéquat, ce qui a entraîné une dissociation dans les rapports 
entre ces deux processus. 

Cependant, le point le plus intéressant dans le premier non-ren- 
forcement est que la sonnerie, en tant qu'excitant conditionnel ali- 
mentaire, s’est trouvée « renforcée » par la privation d'appât et, 
par conséquent, elle devait devenir à un certain degré un signal 
négatif. La seconde application de la sonnerie le confirme entière- 
ment. 

Immédiatement après le branchement de la sonnerie, la fréquen- 
ce et l’amplitude des mouvements respiratoires ont considérable- 
ment augmenté. Partant, la sécrétion conditionnée habituelle a 
diminué de moitié (fig. 127, 2). 

Essayons d'analyser plus profondément les phénomènes décrits 
plus haut, en nous bornant pour l'instant aux deux premiers non- 
renforcements, puisque c'est à ce stade de l'extinction que naît 
le processus qui va acquérir un peu plus tard les caractères d'une 
inhibition conditionnée. 

Notons avant tout une circonstance essentielle — Le changement 
de signe de la réaction conditionnée en réponse à la deuxième applica- 
tion de la sonnerie. I] suffit d’un seul non-renforcement du stimulus 
conditionnel par l’appât pour que son caractère se modifie notable- 
ment. Autrement dit, le premier non-renforcement par l’appât 
et l’état négatif de l'animal qui s'ensuit ont fait de l'excitant con- 
ditionnel alimentaire un signal négatif. Il s'est donc produit une 
commutation de la liaison temporaire entre l'excitant conditionnel 
et la réaction négative de l’animal au non-renforcement par l'appât. 
Le fait que le moment du non-renforcement est le plus difficile pour 
l'animal et que c’est sur cette base d'« état de difficulté » que l'ex- 
citant conditionnel prend une valeur de signal négative est prouvé 
par la plus forte altération des composants végétatifs de la réaction 
au moment même où se réalisait d'ordinaire le renforcement par 
l'appât. | | 

Cette circonstance apparaît dans tous les exemples d'extinction 
des excitants conditionnels. D'ordinaire, après le moment du non- 
renforcement, l'animal commence à manifester de l'inquiétude, 
à geindre. Le composant respiratoire fournit une représentation com- 
plète de cet état. . 

Comme exemple de comportement de l'animal entre les stimuli 
conditionnels en voie d'extinction observons la courbe entre les 
8° et 9° non-renforcements du cas d'extinction étudié (fig. 128). 
Le composañt respiratoire dans l'intervalle entre les excitants con- 
ditionnels et dans la période d'action isolée de l’excitant condition- 
nel'ne se modifie pas notablement, si l’on ne tient pas compte de 
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l'accélération des mouvements respiratoires, Pendant ce temps, 
la sécrétion conditionnée est presque entièrement inhibée. Cepen- 
dant, à partir du moment exact où dans les expériences ordinaires 
l'appât était donné, le composant respiratoire se modifiait forte- 
ment : il devenait arythmique avec quelques inspirations profondes 
interrompant une respiration dans l’ensemble irrégulière. Cet état 
du composant respiratoire persistait durant tout l'intervalle et l'on 
observait parfois des périodes de dyspnée nette. Tout ceci indique 
que le facteur moteur dans l'apparition de nouvelles réactions d'en- 
semble de l'animal est l'absence d'afférentation en retour sous 
forme de renforcement inconditionnel, qui devrait « satisfaire » 
l'accepteur de l’action, c’est-à-dire l’excitation conditionnée pré- 
parée. 

Un fait constant est à signaler. Au cours de l'extinction de l'exci- 
tant conditionnel apparaissent de temps à autre des réactions qui 
changent de signe biologique (le négatif devient positif et vice 
versa). Ce changement est particulièrement intéressant dans les cas 
où il se produit durant l’action de l’excitant conditionnel en train 
d'être éteint. 

Comme le montre la fig. 128, pendant la 16° application du 
stimulus conditionnel en voie d'extinction l'altération du compo- 
sant respiratoire se faisait en deux phases ayant une signification 
foncièrement différente. La première était affectée d'un signe néga- 
tif net, tant pour l'amplitude que pour la fréquence. Comme nous 
l’avons déjà vu, cette circonstance est un indice direct de la grande 
intensité et de la haute fréquence des excitations de la réaction néga- 
tive. En plein accord avec ce fait, la courbe donnée exprime l’inhi- 
bition totale de la sécrétion — preuve évidente de l’action frénatri- 
ce des excitations d’une réaction biologiquement négative. Pour- 
tant, le caractère du composant respiratoire se modifie soudaine- 
ment dès qu'agit l’excitant conditionnel en voie d'extinction. On 
voit surgir un type de respiration calme caractérisant les intervalles 
entre les excitants et une réaction alimentaire sans complications. 
En même temps que la modification subite du composant respira- 
toire on voit apparaître tout à coup une salivation conditionnée assez 
abondante. Cette dernière circonstance ne laisse aucun doute sur 
le caractère de toute la réaction d'ensemble, venue se substituer à 
la réaction biologiquement négative : elle est nettement alimentaire 
d'après tous ses composants typiques. 

Le fait même de la succession rapide de deux activités intégra- 
les différentes atteste qu'il se produit sans cesse au cours de l’extinc- 
tion de l’excitant conditionnel une alternance de deux nctivités 
intégrales sa faisant concurrence. Compte tenu des considérations 
présentées plus haut, cette conclusion ne nous paraît pas ‘inatten- 

ue. ; 
Comme on le voit, dès le 1% non-renforcement de l’excitant con- 
ditionnel, celui-ci acquiert comme signal une autre signification — 
il devient le signal d’un état biologiquement négatif de l'animal. 
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Ainsi, dans toutes les épreuves suivantes de l’excitant conditionnel 
qu'on éteint, l'excitation conditionnée qu’il provoque peut se pro- 
pager dans deux sens : 1) dans le sens de la représentation corticale 
de la réaction alimentaire et 2) dans celui de la représentation corti- 
cale d'une réaction biologiquement négative, et cela avec les com- 
posants effecteurs qui caractérisent ces deux réactions. 


3 , 
4 SonnerieN3, 
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Fig. 129. Influence d'une excitation externe subite (gong) sur les différents 

composants de la réaction conditionnée alimentaire (sécrétion, respiration, pres- 
sion sanguine). 

A — application ordinaire de la sonnerie ; B — gong avant la sonnerie ; 1 — respiration ; 


8 — pression sanguine ; à — sécrétion ; 4 ar itants , 5 — écuelle ; 6 — temps en se 
condes. 


Laquelle de ces deux réactions survient pour l’application donnée 
de l’excitant conditionnel ? Cela dépendra de nombreuses conditions 
exigeant dans chaque cas une caractérisation spéciale. 

Il importe de signaler pour l'instant qu'une telle relation entre 
les réactions alimentaire et négative représente une phase déterminée 
dans le développement de l’inhibition conditionnée. Elle confirme 
les thèses que nous avons antérieurement énoncées et qui affirmaient 
que toute inhibition conditionnée est le résultat de l’action inhibante 
d'un système plus fort d’excitations d’une réaction biologiquement 
négative sur une autre activité tout aussi intégrale — la réaction 
alimentaire. Cette idée a trouvé une confirmation particulièrement 
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nette dans les expériences de Chidlovski qui, dans des conditions 
d'extinction analogues, a, en plus du composant respiratoire, tenu 
compté également, selon la méthode élaborée par lui, de la pression 
sangüine permettant d'estimer le composant cardiovasculaire de 
la réaction conditionnée (fig. 4129), 

L'analyse du développement ultérieur de l’ inhibition extinctive 
par confrontation des composants sécrétoire et respiratoire de la 
réaction conditionnée avec le comportement général de l'animal a 
donné des résultats. assez inattendus qui ont stimulé. plusieurs r re- 
cherches. 

Qu'est-ce qui faisait l'intérêt des faits nouveaux ? D'après 
l'idée généralement admise, durant l'extinction d’un excitant con- 
ditionnel quelconque l’inhibition interne évoluant à partir de ses 
premières manifestations jusqu'à l’inhibition complète de la sécré- 
tion conditionnée re change pas qualitativement, elle ne varie que 
quantitaivement de façon ondulatoire. 1; en découle que l’intensifi- 
cation de l'inhibition de la sécrétion conditionnée ne s'accompagne 
pas de modifications fondamentales : la sécrétion nulle en fin d'ex- 
tinction en tant qu'indice de la profondeur de l'inhibition ne reflète 
que l’augmentation de l’inhibition qui se produit dès les premiers 
non-renforcements de l’excitant conditionnel en voie d'extinction. 
On comprend d'où vient ce point de vue. Etant donné que le seul 
indicateur d’une inhibition extinctive en développement était l'ef- 
fet sécrétoire quantitatif (or celui-ci s’élimine peu à peu), on ne pou- 
vait pas juger de l'existence de modifications qualitatives quelcon- 
ques au cours de l'extinction. 

. En confrontant l'extinction de la sécrétion conditionnée avec 
la dynamique de composants végétatifs de la réaction conditionnée 
tels que la respiration et l'activité cardiovasculaire on a abouti à 
des résultats différents. 

Nous avons déjà vu que, tout au long de la première période d' ex- 
tinction d'un réflexe conditionné alimentaire, on observe, d'après 
l'indice respiratoire, la concurrence de deux activités intégrales 
spécifiques de l'animal — la réaction alimentaire et la réaction bio- 
logiquement négative (« état de difficulté »). 

Il semble que cette concurrence aurait dû augmenter particuliè- 
rement vers l'apparition de la première valeur nulle de la sécrétion 
conditionnée, c'est-à-dire parallèlement à l'intensification de l’ac- 
tion inhibante de la réaction négative. Cependant, le résultat final 
de l’extinction — sécrétion conditionnée nulle — n’est pas un in- 
dice de l'état conflictuel maximum de deux activités intégrales, 
comme on aurait pu s’y attendre en accord avec les notions habituel- 
les sur la croissance de l'inhibition. Nous verrons plus loin qu’elle 
est le résultat d'un état conflictuel, dont la mécanique et le contenu 
physiologique sont différents. En tout cas, cette inhibition nulle 
est dénuée des signes conflictuels dont nous avons parlé plus haut. 

Comme le montre la figure 129, à un stade déterminé de l’ex- 
tinction, les réactions végétatives de l'animal, qui exprimaient 


454 


auparavant une excitation accusée de caractère négatif, adoptent 
brusquement un rythme régulier typique d'un état calme ou d’une 
réaction bien consolidée à un excitant conditionnel alimentaire. 
Presque simultanément, le composant sécrétoire qui oscillait baisse 
avec rapidité et passe à zero. 

Nous avons indiqué à plusieurs reprises dans cet ouvrage que le 
composant sécrétoire en tant que l'indice le plus spécifique de la 
réaction alimentaire intégrale a lieu tant que dure l'excitation ali- 
mentaire, c’est-à-dire tant qu'elle est provoquée par l’excitant en 
voie d'extinction. 

Du point de vue physiologique, il est impossible d'admettre que 
l’animal subisse une excitation alimentaire générale mais qu'il 
ne salive pas. Par conséquent, dans la phase décrite de l’extinction, 
il s'est produit à la fois deux processus bien déterminés : d’une part, 
la réaction alimentaire de l’animal s'est trouvée complètement in- 
hibée ou peu s'en faut ; d’autre part, les composants végétatifs de 
la réaction biologiquement négative cessent de se manifester de fa- 
çon accusée (celle-ci témoigne ordinairement de la prédominance 
d’un état négatif et d’une répression active de la réaction alimen- 
taire). 

Ainsi, il est tout à fait évident que le processus d'extinction du 
réflexe conditionné alimentaire de la valeur normale de la saliva- 
tion conditionnée à zéro se fait en deux phases se distinguant par la 
qualité du rapport de deux activités globales de l'organisme. La pre- 
mière phase est tout à fait claire, elle peut être entièrement analy- 
sée et formulée en des termes physiologiques connus. La deuxième 
qui survient sans aucun doute par suite d’un conflit primaire entre 
les réactions négative et positive de l'organisme peut être comprise, 
d’après son fonctionnement, comme le résultat de la formation d'un 
nouvel accepteur de l’action et de l'élimination d'une discordance. 

On peut affirmer (le fait à été maintes fois relevé à notre labora- 
toire) que l'apparition subite d'un composant respiratoire typique 
d'une réaction biologiquement négative s'accompagne toujours, 
même en fin d'extinction, d'une sécrétion conditionnée résiduelle 
plus ou moins prononcée. On a l'impression que l'état conflictuel 
du S.N.C. résultant d’un non-renforcement par la nourriture et de 
l’apparition d'une réaction biologiquement négative ne peut avoir 
lieu que si l’excitant qu'on éteint fait naître de nouveau un accep- 
teur de l'action et si une discordance se rétablit. 

Mais tôt ou tard, lors de l'élaboration de l’inhibition conditi on- 
née, il apparaît une inhibition de la réaction alimentaire, et .par 
conséquent une diminution de la sécrétion, qui se développe sans 
intensification des composants végétatifs de la réaction, c'est- à-dire 
sans signes révélateurs d'un « état de difficulté » de l'animal. 

Point intéressant à signaler : ce stade de réduction de la réaction 
biologiquement négative coïncide avec. une période bien étudiée 
au laboratoire de Pavlov comme stade de concentration de l’inhibi- 
tion. On sait que la concentration de l’inhibition est, caractérisée 
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par le fait qu'une application de stimulus inhibant ne donne, malgré 
‘la réaction sécrétoire nulle, aucun signe d'inhibition consécutive à 
des réflexes conditionnés positifs. 

Nous nous efforcerons plus bas de comprendre ce stade du point 
de vue physiologique général ; notons pour l'instant que, sans 
aucun doute, la concentration de l’inhibition est une réaction fré- 
patrice plus parfaite se déroulant (certes, dans les limites des indi- 
cateurs choisis) sans signes conflictuels visibles et sans engagement 
important des processus végétatifs de l'organisme dans la réaction. 
On a l'impression que cette concentration, c'est-à-dire la sécrétion 
conditionnée nulle sans inhibition consécutive, peut être suscitée 
par des manifestations très limitées de la réaction négative précé- 
dente avec inclusion minimale des éléments nerveux. 

Dans ce sens, nous parvenons à première vue à cette conclusion 
un peu paradoxale que la concentration complète de l'inhibition 
coûte en énergie à l’animal beaucoup moins qu'une inhibition par- 
tielle se déroulant dans la première phase avec des signes manifestes 
de conflit. 

Lesdites propriétés de ce stade de l'inhibition conditionnée 
nous ont autorisés à la qualifier d'économique. C'est ce qui la dis- 
tingue des réactions inhibantes s'accompagnant de l'excitation gé- 
néralisée de tout le système végétatif de l'animal et d’un conflit 
entre deux activités intégrales de l'organisme. 

Ainsi, le déroulement de l'inhibition extinctive renferme au 
moins deux phases fondamentalement différentes. Cette circonstance 
se trouve en contradiction manifeste avec nos représentations 
habituelles sur la simple croissance quantitative d'un même pro- 
cessus au cours de toute la période d'élaboration de l’inhibition 
interne. 

Il est vrai qu'il y a longtemps, tant au laboratoire de Pavlov 
que dans ceux de ses disciples, on avait remarqué deux stades dans 
l'inhibition extinctive du réflexe conditionné. Pendant le premier, 
l'effet conditionné sécrétoire baisse très rapidement et s'arrête à 
un niveau relativement bas qui est environ le tiers de la valeur ini- 
tiale du réflexe réprimé, après quoi l'extinction se fait très lente- 
ment (deuxième stade). 

Sokolova (1954) a entrepris des recherches spéciales dont le but 
était de découvrir comment agit l'alcool sur le développement de 
l’inhibition extinctive. Ses expériences ont montré qu'apparemment 
l'alcool agit plus fortement sur le stade lent, bien que le premier 
stade s'en ressente aussi à un certain point. 

Plechkov (1948) a découvert, au contraire, en faisant agir des 
‘anesthésiques sur l’inhibition extinctive que seul le deuxième stade 
se laisse influencer alors que le premier reste inchangé. 

Dans les expériences indiquées il importe de signaler que les 
deux stades sé modifient à un degré divers sous l'effet de l'alcool. 
Par conséquent, la nature différente du stade initial et du stade 
secondaire est démontrée par des expériences différentes. Pourtant, 
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les auteurs n’ont pas cherché à élucider l'essence physiologique de 
cette différence en se bornant à quelques remarques à ce sujet. 

Partant du fait que les anesthésiques agissent peu sur le premier 
stade, Plechkov a supposé que la première phase résulte d’une in- 
hibition inconditionnée et la seconde d’une inhibition conditionnée. 
Par contre, Sokolova affirme que « les deux phases d'extinction re- 
flètent un processus réflexe conditionné unique ». 

Plechkov n'indique pas le pourquoi et le comment de l’inhibi- 
tion inconditionnée dans la partie initiale de l'extinction du réflexe 
conditionné ni les mécanismes de sa transformation ultérieure en 
inhibition conditionnée. C'est pourquoi son explication demeure 
peu convaincante. 

Toutefois, il importe de souligner que le fait même que l’extinc- 
tion du réflexe conditionné alimentaire à un déroulement différent 
dans les phases initiale et finale est une réalité. Il correspond en- 
tièrement à nos observations des modifications du composant végé- 
tatif de la reaction conditionnée au cours de toute la période d'ex- 
tinction. 

Comme nous l’avons déjà dit, le second stade d'extinction se 
déroule « sans conflit » et il est, dans son expression végétative, une 
réaction plus économique. 

Sans le vouloir, une analogie s'impose avec certaines formes 
de notre propre comportement. Combien de mal nous avons dans 
notre enfance, par exemple, à acquérir certains réflexes conditionnés 
et habitudes exigeant la participation du processus d’inhibition, 
combien de mal ont les adultes à nous les inculquer. Mais avec le 
temps, ces mêmes inhibants conditionnels provoquent en nous des 
réactions nulles sans le moindre sentiment négatif. C'est ce qui dé- 
termine le caractère contradictoire de certaines de nos représenta- 
tions sur la nature de l’inhibition interne. Par exemple, nous ad- 
mettons légitimement que l’inhibition interne est pour l'animal un 
processus actif, « difficile », coûtant cher en énergie. Mais en même 
temps toute l'expérience de la vie, consistant dans l'accumulation 
de connexions positives et inhibitives, constitue finalement la « mo- 
saïque corticale ». 

Une question se pose naturellement : pourquoi cette « mosaï- 
que » n'est-elle pas, sous son aspect définitif, aussi pénible et diffi- 
cile qu'elle devrait l'être sur la base de nos notions de la nature ac- 
tive de l’inhibition interne ? Il suffit de nous représenter un instant 
l'état pénible permanent dans lequel nous nous trouverions si la 
« difficulté » des réflexes frénateurs élaborés au cours de toute la 
vie restait telle qu'elle était au début de l'élaboration. 

Quelle forme prend donc l’inhibition interne active quand elle 
devient l'expérience vitale solide de l'homme et. de l’animal ? Les 
mécanismes physiologiques intimes de cette transformation des réac- 
tions inhibantes restent encore inconnus et doivent donc actuelle- 
ment constituer l'objet d'une attention spéciale des laboratoires 
physiologiques. En même temps, certaines observations effectuées 
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dans notre laboratoire et ailleurs donnent quelques indications sur 
le caractère de cette transformation. On peut relever, par exemple, 
quelque chose de commun entre le mécanisme analysé plus haut du 
passage de l’inhibition extinctive à la seconde phase et les mécanis- 
mes de l’action de la réaction exploratoire sur le réflexe alimentaire. 

Il s’agit du remaniement des réflexes conditionnés sécrétoires 
et moteurs. On sait que dans notre méthode le remaniement consiste 
à renforcer, à partir d'un certain moment, l’excitant conditionnel 
consolidé, ordinairement renforcé par l’appât du côté droit du tra- 
vail par exemple, par un appât situé du côté opposé. Ici, toutes les 
conditions du renforcement au sens de la qualité et de la quantité 
de poudre de biscottes et de viande sont conservées, seul change le 
côté où a lieu le renforcement. Les expériences sont menées en tenant 
simultanément compte des composants sécrétoire, moteur et respi- 
ratoire de la réaction conditionnée. On a remarqué qu'en l'absence 
de non-renforcement, le remaniement suit également des stades dé- 
terminés avec participation d’une réaction exploratoire aiguë. 

Au début, comme le montre le composant respiratoire, en ré- 
ponse à l'application de l’excitant conditionnel transformé, il se 
produit un remaniement net des interactions centrales dans le sens 
d'une mobilisation des excitations de la réaction exploratoire. Les 
mouvements respiratoires de la cage thoracique acquièrent alors 
une énergie particulière avec prédominance du tonus inspiratoire 
(E. Poléjaev, 1953, 1958). 

Ce tableau nous convainc que le fait même du remaniement, 
c'est-à-dire du changement de lieu de renforcement de l’excitant 
conditionnel, qui renferme, par conséquent, sous son aspect pur le 
facteur de discordance, stimule chez l'animal une réaction explo- 
ratoire énergique. 

Signalons un fait des plus intéressants : à mesure que l'animal 
résout le problème du « remaniement », c'est-à-dire à mesure que 
s’établissent chez lui des rapports adéquats entre l’excitant condi- 
tionnel, la course et la prise de nourriture, le composant respiratoire 
de la réaction conditionnée se normalise, ce qui révèle une diminu- 
tion d'intensité des excitations de la réaction exploratoire. 

En résumé, nous pouvons faire une supposition qui doit déter- 

miner nos recherches ultérieures sur les mécanismes physiologiques 
de tous ces états transitoires. 
/_ On a l'impression que la réaction exploratoire dans le cas d'un 
remaniement du réflexe conditionné moteur positif d'après le lieu 
de renforcement et la réaction biologiquement négative lors de l’éla- 
boration classique d'une inhibition sont la conséquence d'une disso- 
ciation, ce qui détermine l'état conflictuel initial des deux activités 
intégrales. Elles déterminent finalement un changement radical 
dans le comportement de l'animal. Ainsi, en utilisant la théorie 
du système fonctionnel pour expliquer l'élaboration d’une inhibi- 
tion conditionnée, nous pouvons distinguer quatre stades : . 

4) Les premiers non-renforcements de l’excitant eonditionnel 
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conduisent à une dissociation dans l’accenteur de l’action, ce qui 
stimule immédiatement la raction exploratoire. 

2) Dès le premier cas de éssociation l'état conflictuel augmente 
graduellement en raison d’udiaccepteur de l’action alimentaire qui 
continue d'apparaître et den présence d’une réaction négative par 
non-renforcement. | 

3) L'élimination progressive de la réaction alimentaire et l’at- 
ténuation parallèle du conflit annoncent la formation d’un nouvel 
accepteur de l'action renfermant les paramètres du non-renforce- 
ment. Ceci signifie que, comme source de conflit, la dissociation 
est éliminée. Le conflit disparaît avec elle, ainsi que les perturba- 
tions des composants négatifs. 

4) Dans tous les cas où l’excitant en voie d’extinction provoque 
à nouveau une réaction positive, la discordance se rétablit inéluc- 
tablement, ainsi que l'état conflictuel et la modification des com- 
posants végétatifs. 

A notre avis, toutes les réactions de l'animal survenant au cours 
de l'élaboration d’une inhibition conditionnée s’expliquent de 
façon convaincante par la théorie du système fonctionnel. 


CHAPITRE X 


LE PROBLÈME DE LA LOCALISATION DE L'INHIBITION 
INTERNE DANS L'ÉCORCE CÉRÉBRALE 


Un des traits les plus caractéristiques de Pavlov en tant que 
savant matérialiste est son aspiration constante à rendre concrète 
et déterminée au maximum chaque étape du processus physiologi- 
que étudié. 

Concrétiser au maximum les processus étudiés, leurs rapports 
nets de cause à effet et leur lien avec la structure matérielle de l’or- 
ganisme, tel est l'idéal vers lequel il tendait comme physiologiste 
matérialiste. Cette tendance est exprimée avec une netteté parti- 
culière dans l'extrait ci-dessous de son discours de 1942 en l'honneur 
de Setchénov : « .. Toute l'étude du mécanisme réflexe constituant 
le fondement de l'activité nerveuse centrale se ramène à celle des 
rapports spatiaux, à la détermination des voies par lesquelles se 
propage et se concentre l'excitation. Il est alors tout à fait com- 
préhensible que la probabilité d'assimiler entièrement le sujet existe 
seulement pour les notions de ce domaine qui sont caractérisées comme 
des notions spatiales... Il faut pouvoir montrer du doigt : où était 
l'excitation, où est-elle passée ? Si l'on se le représente clairement, 
on comprend toute la force et la validité de la théorie sur laquelle 
nous bâtissons et que nous élaborons, c'est-à-dire la théorie des ré- 
flexes conditionnés !» (souligné par nous. — P.4.). 

11 serait difficile de mieux définir la nécessité absolue de ratta- 
cher obligatoirement toute notre représentation de la dynamique 
des processus nerveux corticaux aux particularités architecturales 
de l'écorce, aux interactions spatiales des processus divers. Cette 
déclaration est la condition sine qua non de toute recherche physio- 
logique. Dans nos édifications nous devons toujours nous en tenir 
à un lien direct avec le substratum nerveux, éviter des combinaisons 
purement verbales qui ne pourront jamais assurer « la probabilité 
d'assimiler entièrement le sujet ». 

Afin de ressentir réellement l'importance méthodologique de 
cette déclaration de Pavlov, il suffit d'indiquer la voie que suit 
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l'étude du deuxième système de signalisation. Îci le remplacement 
des maillons manquants de la chaîne des processus physiologiques 
par des spéculations a atteint de telles dimensions qu'en réalité 
la recherche a complètement perdu son caractère physiologique. 
Or, tout le sens de l'intrusion du physiologiste dans ce domaine 
délicat de formes spécifiquement humaines de l’activité nerveuse 
consiste à lui apporter un concret physiologique sans le détacher 
des relations spatiales du substrat matériel. 

Par exemple, dans de nombreuses recherches sur le deuxième 
système de signalisation on voit figurer « un renforcement par la 
parole » ou « instruction ». Ceux-ci constituent la base des recherches 
mentionnées plus haut. Cependant, aucune tentative n’a été faite 
pour comprendre ce que c’est qu'une instruction sur le plan phy- 
siologique, quelle place elle occupe dans le système de l'expérience, 
etc. Dans notre examen de la localisation spatiale de l’inhibition 
dans l'écorce cérébrale nous nous efforcerons de respecter l'exigence 
susmentionnée de Pavlov. 

Nous devons « montrer du doigt » où passe l'excitation primaire 
de l’analyseur qui provient du stimulus inhibant, où et pour quel- 
les raisons elle donne lieu à une inhibition. Pour concrétiser encore 
plus cette question en rapport avec les mécanismes examinés d’ap- 
parition de l'inhibition, nous devrions dire : il faut « montrer du 
doigt » où se produit la rencontre de l'excitation « inhibante » de 
la réaction négative de l'animal avec l'excitation « réprimée », 
c'est-à-dire avec l'excitation conditionnée alimentaire. 

L'analyse de cette question dans son ensemble doit naturelle- 
ment commencer par le point de vue de Pavlov sur la localisation 
de l’inhibition interne dans l'écorce cérébrale, qui s'est formé 
progressivement et qui n’a en somme pas été formulé avec la net- 
teté propre à ses travaux. 

Etudiant les travaux de Béliakov sur l’inhibition différentielle, 
Pavlov écrivit en 1911 : « Une question intéressante se pose : où 
se produit la rétention qui se trouve à la base de la différenciation 
des excitants ? Certes, il est le plus naturel de penser qu'elle se dé- 
veloppe dans l’'analyseur correspondant où s'effectue l'analyse 
des excitants, mais il fallait évidemment le démontrer !. » 

Après plusieurs expériences sur l'action de l’inhibition consé- 
cutive sur les excitants conditionnels de différents analyseurs Pav- 
lov est arrivé à la conclusion que l'inhibition est localisée dans 
l’analyseur auquel s'adresse la différenciation. 

C'était la première supposition de Pavlov situant le passage de 
l'excitation primaire à l’inhibition. Jamais plus il ne sera si for- 
mel sur ce sujet en admettant, nous le verrons plus loin, des hypo- 
thèses des plus diverses. D'autre part, pourtant, jamais des expé- 
riences ayant pour but d'étudier la localisation de l'inhibition 
conditionnée n'ont été montées. En abordant dans ses « Leçons 
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sur le travail des grandes hémisphères cérébraux » l'exposé systé- 
matique de toutes les données concernant la physiologie de l’acti- 
vité nerveuse supérieure Pavlov mentionne de nouveau les expé- 
riences de Béliakov, en rapport, cette fois, avec l'inhibition consé- 
cutive, et ne fait aucune allusion à sa première supposition sur la 
localisation de l'inhibition conditionnée dans les stuctures corticales. 

Pourtant, sans faire de la question de la localisation de l’inhi- 
bition conditionnée l’objet de recherche de son laboratoire, Pavlov 
expliquait les réactions d'inhibition en recourant à la localisation 
de l'inhibition conditionnée dans l'analyseur. Cela ressort de son 
explication des processus d'irradiation et de concentration de l’in- 
hibition dans l'écorce, de l'induction réciproque de l'excitation 
et de l’inhibition, etc. L'idée de la localisation de l’inhibition 
conditionnée dans l'analyseur s’est peu à peu imposée, bien qu'au- 
cune preuve physiologique directe n’en ait été donnée ni alors ni 
plus tard. 

Pour réussir dans l'analyse de la localisation de l'inhibiton 
interne dans l'écorce cérébrale il est nécassaire de mener la discus- 
sion de façon à confronter deux éventualités d'apparition de l’inhi- 
bition interne : d’une part, l'hypothèse classique de son appari- 
tion à l'intérieur de l'arc réflexe conditionné, d'autre part, son 
apparition par dissociation de l'accepteur de l’action établi et de 
l'afférentation en retour non adéquate provenant du non-renfor- 
cement. C'est une tâche ardue, car avec une approche systémique 
de l'apparition de l'inhibition interne, la première question à po- 
ser est : quelle activité globale spécifique survient à la place de l'ac- 
tivité conditionnée alimentaire par suite de la dissociation ? Et seu- 
lement après on se demande comment et où cette activité nouvelle 
a refréné le réflexe conditionné initial. 

Nous admettrons que la thèse fondamentale de Pavlov sur la 
localisation corticale de l'inhibition interne est une hypothèse de 
travail probable, permettant d'analyser la question dans son ensemble. 

En ce qui concerne le développement de l'inhibition dans l’é- 
corce cérébrale, dans les dernières années de sa vie Pavlov en a 
rattaché le début à la « cellule corticale de l’excitant condition- 
nel », sans préciser qu’il s’agissait de la cellule de l'extrémité cor- 
ticale de l’analyseur. 

Appréciant par exemple le rôle du non-renforcement dans l'ap- 
parition de l’inhibition corticale, Pavlov écrivit : « Si un exci- 
tant conditionnel positif, c’est-à-dire provoquant une réaction 
conditionnée adéquate, agit un certain temps (quelques minutes) 
seul sans être accompagné par la suite de son excitant incondition- 
nel, la cellule corticale de cet excitant passe inévitablement à un 
état d'inhibition !» (souligné par nous. — P.4A.). 

Cette explication plausible a acquis par la suite l’importance 
d’un axiome. Cependant, elle n’a pas été justifiée par des expérien- 
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ces pouvant prouver amplement que par « cellule de l’excitant con- 
ditionnel » il faut entendre les cellules nerveuses de l'extrémité 
corticale de l’analyseur correspondant et que le passage critique 
de l'excitation primaire au processus d’inhibition interne se produit 
précisément dans ces cellules. Au contraire, des faits s’accumu- 
laient qui ne confirmaient pas cette supposition. 

C'est la raison pour laquelle il s’est créé dans la théorie de l'ac- 
tivité nerveuse supérieure une situation contradictoire. D’une part, 
reste sans réponse la question posée par Pavlov : pourquoi le non- 
renforcement par l'appât conduit-il à une inhibition ? D'autre part, 
on a supposé puis admis que l'inhibition interne survient dans les 
cellules corticales de l’analyseur bien que le « non-renforcement » 
même se produise lorsque l'excitation conditionnée a déjà quitté 
l'analyseur. 

Il est tout à fait évident qu'entre ces deux parties du problème 
général de l'inhibition interne il existe une liaison organique. 
Selon les chapitres précédents, il est impossible de situer exacte- 
ment l’inhibition corticale sans répondre de façon convaincante à 
la question : pourquoi survient-elle sur la base d'une excitation 
antérieure ? 

Bref, la réponse à la question de la localisation de l’inhibition 
conditionnée n'était pas bien fondeé, c'était en fait une hypothèse. 

Actuellement, quand les recherches neurophysiologiques ont. 
considérablement progressé et qu'il est clair que l'inhibition est 
un processus exclusivement local et ne se propage nulle part, tou- 
tes les questions se rattachant à la localisation de l’inhibition in- 
terne sont particulièrement urgentes et exigent une résolution im- 
médiate. 

Les faits qui se sont accumulés ces dernières années montrent 
que l'inhibition interne ne peut être localisée en un point de l’ana- 
lyseur. L'hypothèse générale du développement de l'inhibition par 
suite de l'interaction de deux activités rend cette thèse fort peu pro- 

able. 

Cependant, à une étape déterminée du développement de la théo- 
rie de l’activité nerveuse supérieure, l'idée d'une inhibition in- 
terne localisée dans les cellules corticales de projection de l'analy- 
seur correspondant s'est montrée nécessaire et utile pour la mise 
en ordre d'abondantes données expérimentales et la définition des 
lois générales du rapport entre excitation et inhibition. 

Or, si l'on analyse attentivement la marche de la pensée de 
Pavlov en rapport avec certains faits obtenus dans son laboratoire, 
la question de la localisation de l’inhibition peut recevoir une autre 
réponse. 

On sait que Pavlov accordait une grande importance à la diver- 
gence entre les composants sécrétoire et moteur de la réaction con- 
ditionnée et qu'il a soumis cette divergence à une analyse détaillée 
dans un de ses travaux. 

Etudiant un cas d'inhibition de la réaction alimentaire chez 
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un chien, Pavlov a écrit en 1932 : « Quels sont ses mécanismes ? 
Il faut se représenter qu'à partir des points d'application des exci- 
tants conditionnels artificiels une forte inhibition s'étend sur tout 
le centre nutritif sous-cortical avec ses deux composants essentiels : 
sécrétoire et moteur, ainsi que sur le.secteur correspondant de l'a- 
nalyseur cortical moteur ! » (souligné par nous. — P.A.). 

Ainsi, l’inhibition commence à se développer « à partir des points 
d'application de l'excitant conditionnel ». Pavlov établit donc 
une liaison de cause à effet bien déterminée sous forme d'une suc- 
cession de processus, mais en même temps il reconnaît nettement 
à l'inhibition la faculté de se propager par les conducteurs nerveux 
aussi librement que le fait l'excitation. 

Pavlov n'’isolait pas l'« excitation inhibante » en tant que con- 
dition obligatoire d'un processus d'inhibition. Aussi devait-il 
reconnaître la faculté de l’inhibition de se propager de façon indé- 
pendante, étant donné qu'on aurait du mal à se représenter une 
autre possibilité. Cependant, Pavlov faisait preuve d'une prudence 
extrôme quand il s'agissait de « situer » l'inhibition interne tant 
dans les structures concrètes de l'écorce cérébrale que dans les mail- 
lons isolés de la voie réflexe conditionnée. 

Cette réticence est facile à comprendre. Il était difficile d'asso- 
cier l'apparition de l'inhibition interne à un substrat nerveux 
déterminé pour cette seule raison déjà que le mécanisme même 
de cette apparition dans l'écorce cérébrale restait obscur. Nous 
savons par ce qui précède que ces deux problèmes de l'activité 
nerveuse supérieure — l'apparition de l’inhibition interne et sa 
localisation — ne peuvent être résolus de façon satisfaisante que 
dans une succession déterminée apparition—localisation. 

La supposition que l’inhibition survient dans l'extrémité corti- 
cale de l'analyseur contredit sérieusement les faits obtenus au la- 
boratoire de Pavlov et dans ceux de ses disciples. 

Ces contradictions s'’exacerbent si l’analyse de la localisation 
de l’inhibition interne utilise le principe du système fonctionnel 
qui régit toutes les activités intégrales de l'organisme se terminant 
par un effet adaptatif final. C'est pourquoi le développement ulté- 
rieur du problème de la localisation de l'inhibition interne se fera 
par élimination des contradictions sur la base d’une analyse détail- 
lée de leur nature physiologique. 

Dans cette voie, une question difficile se pose tout d'abord : 
comment s’inhibe réellement la représentation corticale du centre 
salivaire si l’on admet que l'inhibition interne en réponse à l'exci- 
tant inhibiteur est apparue immédiatement à l'extrémité corticale 
de l’analyseur ? 

Les données obtenues par l'école de Pavlov autorisent à dire 
que la représentation corticale de la salivation se trouve quelque 
part en dehors de l'’analyseur de l'excitant conditionnel donné. 
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Par conséquent, si l’on admet la localisation de l’inhibition dans 
l'analyseur, celle-ci doit nécessairement se propager par la voie ner- 
veuse qui sépare l'analyseur de la représentation corticale de la sa- 
livation. Cependant, nous ne connaissons pas de mécanisme physio- 
logique grâce auquel l’inhibition en tant que processus spécifique 
pourrait «se propager » de l'analyseur à la représentation corti- 
cale du réflexe inconditionné. 

Si l’on tient compte de l'exposé précédent, on doit admettre 
que l’inhibition survient toujours comme résultat dynamique de 
la propagation d'une forte excitation et qu'elle est un processus 
strictement local ne possédant pas ses propres mécanismes de pro- 
pagation. Dans tous les cas de coordination nerveuse, le processus 
qui se propage est toujours l'excitation, alors que l'inhibition, 
bloquant et réprimant l’activité présente des éléments nerveux, 
reste là où elle est apparue. C’est ce qui détermine les principales 
propriétés physiologiques de l’inhibition dans le S.N.C.: elle 
n'existe que tant que dure l’excitation intense qui l’a fait naître. 

Ainsi, il n’y a pas de moyens physiologiques nets pour expli- 
quer comment l'inhibition, apparue dans l'extrémité cérébrale de 
l'analyseur, pourrait réprimer la représentation corticale du centre 
salivaire. 

Des difficultés non moins grandes surgissent si l'on confronte 
l'hypothèse de la localisation de l’inhibition dans l'analyseur 
avec la représentation pavlovienne des « réflexes inhibitifs ». Si 
l’on admet que dans le réflexe inhibitif l’inhibition naît dans la 
partie afférente de ce réflexe, quel processus se déroule dans ses au- 
tres maillons — le central et l'efférent ? Si l’on s'en tient aux pro- 
priétés de l'excitation et de l'inhibition que fait connaître la théo- 
rie de Vvédenski-Oukhtomski, nous ne voyons, pour l'instant, 
aucune possibilité de répondre à cette question d’une façon con- 
vaincante. 

Admettons que l'inhibition .survienne sur la partie analysa- 
trice de l’arc réflexe inhibitif. Elle devrait alors bloquer toute ex- 
citation et dans ces conditions aucun réflexe inhibitif ne pourrait 
se réaliser en tant qu'activité réfléchissante (1). On sait que l’inhi- 
bition réprime une certaine activité, mais permet à d’autres de se 
manifester. 

Des contradictions évidentes surgissent également dans le cas 
où l’on doit expliquer, sur la base de la localisation de l’inhibition 
dans l’analyseur, l’inhibition ultraliminaire des réflexes condi- 
tionnés survenant par sommation de deux excitants conditionnels 
différents. 

Pourrait-on douter que les excitations de deux stimuli condi- 
tionnels additionnés parviennent à des cellules corticales différen- 
tes, parfois même aux cellules de deux analyseurs différents ? 

C'est pourquoi on conçoit que l'inhibiton ne peut être locali- 
sée dans un quelconque des deux analyseurs intéressés mais qu’elle 
doit survenir quelque part à leur extérieur. C’est le plus probable- 
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ment le résultat de l'interaction d'excitations dues à la sommation 
de deux excitants conditionnels et elle apparaît là où se forment 
les réactions conditionnées à chacun de ces deux excitants. 

Nous devons souligner encore une fois que ces contradictions 
deviennent un frein au développement créateur des idées de Pavlov. 
Cependant, elles n'apparaissent que dans l'hypothèse que l’inhibi- 
tion survient immédiatement après l'arrivée de l'excitation condi- 
tionnée dans l'écorce cérébrale, c'est-à-dire dans les limites de 
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Fig. 130. Travail avec deux écuelles adapté pour l'enregistrement simultané 
des composants moteur et sécrétoire de la réaction conditionnée. 


l'extrémité corticale de l'analyseur de l’excitant conditionnel 
donné. 

Tout ce qui a été dit nous a depuis longtemps obligés à recher- 
cher une solution plus satisfaisante du problème de la localisation 
de l’inhibition conditionnée dans l'écorce cérébrale. Sans résoudre 
cette question, il serait difficile d'avancer. En somme, la tentative 
d'accorder les faits nouvellement obtenus avec les idées concentrées 
sur la localisation de l'inhibition conditionnée conduisait inévi- 
tablement à des contradictions insolubles. 

Dès 1930 nous avons entrepris une série de recherches expéri- 
mentales dans l'espoir d'obtenir une réponse à cette question ma- 
jeure de notre école scientifique. 

Nos recherches ont été grandement facilitées par les conditions 
des travaux suivant la méthode sécrétoire et motrice avec renfor- 
cement inconditionnel bilatéral. Ces conditions ont permis de rat- 
tacher certains excitants conditionnels à un côté du travail et cer- 
tains à l'autre côté (fig. 130). 


466 


Du point de vue physiologique, la méthode consistait à ren- 
forcer par l’appât tous les excitants conditionnels, mais seulement 
à des côtés différents du travail. Ceci signifiait que par rapport 
à l'excitant alimentaire inconditionnel et au composant sécrétoire 
ils étaient tous des excitants positifs, alors que le composant mo- 
teur de la réaction conditionnée devait se différencier suivant le 
côté où se produisait le renforcement. 

Plusieurs dizaines de renforcements par l’appât de différents 
excitants conditionnels à des côtés différents du travail avaient 
ordinairement pour résultat une différenciation nette des réactions 
motrices entre l’écuelle de droite et celle de gauche (P. Anokhine, 
1939, 1949). 

Il est parfaitement évident que ces particularités méthodiques 
de nos expériences plaçaient dès le début les composants sécrétoire 
et moteur de la réaction conditionnée dans des conditions inégales. 
Alors que le composant sécrétoire reflétait de façon monotone seu- 
lement l'intensité de l’excitant inconditionnel et, par conséquent, 
un même degré d'excitation alimentaire, le composant moteur, 
au contraire, traduisait tous les états changeants de l'écorce céré- 
brale rattachés à l'élaboration du discernement du côté adéquat du 
travail. Cette circonstance nous a aidés à élucider certains aspects 
de la localisation de l’inhibition conditionnée. 

Dès 1930, nous avons soulevé dans nos expériences la question 
de la précision des notions généralement admises sur la localisation 
de l’inhibition conditionnée. Etant donné que ces expériences po- 
saient carrément pour la première fois la question de la localisa- 
tion de l’inhibition interne, elles ont été soumises, sur la proposi- 
tion de Pavlov, à une discussion approfondie à l’un des Mercredis 
pavloviens en 1932. C'est pourquoi nous estimons nécessaire de 
les décrire en détail. 

On avait élaboré chez un animal d'expérience un réflexe condi- 
tionné au « la » au son duquel il se levait et passait du milieu du 
travail à l’écuelle de droite. Ici l'animal se tenait la tête penchée. 
sur l’écuelle tout le temps que durait l’action isolée de l’excitant 
conditionnel. Le composant sécrétoire était également accusé, il 
atteignait ordinairement 25 à 40 divisions de l'échelle. 

Après que ce réflexe conditionné se fut renforcé, nous avons. 
élaboré un autre réflexe conditionné au « fa » avec son renforcement 
par la même portion de biscottes, mais dans l’écuelle de gauche. 
Quand on faisait intervenir un autre ton, l’animal se trouvait placé 
dans des conditions d’une différenciation difficile qui ne se rappor- 
tait pas au fait même du renforcement, étant donné que les deux 
tons étaient renforcés par une même quantité de pain. La différen- 
ciation concernait la délimitation des processus dans l’analyseur 
moteur en concordance avec un analyseur acoustique déterminé. 

Pour la commodité de l’étude, l'élaboration de la réaction con- 
ditionnée sécrétoire motrice à un ton nouveau doit être divisée en 
quatre stades nets, tels que nous les avons décrits en 1932. 
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Premier stade. L'application du «fa» ne détermine pas la 
réaction conditionnée motrice habituelle vers l’écuelle. Son action 
se borne à l'apparition d’une réaction exploratoire nette (premiè- 
res applications). 


Deuxième stade. La réaction motrice au ton nouveau apparaît, 
mais elle est principalement dirigée vers le même côté que pour 
l’ancien ton « la » (côté droit). Une telle réaction est la conséquence 
de la prédominance accusée de l'excitation par suite de nombreux 
renforcements précédents du côté droit. 


Troisième stade. Toute réaction motrice au ton « fa » dispa- 
raît bien que celle au «la » se soit avérée normale, c’est-à-dire 
correcte, constante et stable. 


Quatrième stade. Les deux tons provoquent les réactions 
motrices conditionnées qui leur sont propres : le ton «la» vers 
le côté droit du travail et le ton « fa » vers le côté gauche, c'est-à- 
dire que s’est établie une différenciation stable de deux complexes 
d’excitation renforcés séparément. 


L'analyse de la nature physiologique de chacun de ces stades 
nous écarterait de la tâche essentielle. C'est pourquoi nous repor- 
tons le lecteur à notre ouvrage dans lequel l'analyse en est donnée 
plus en détail (P. Anokhine, 1932). 

Pour l'instant, nous nous occuperons du troisième stade, quand 
l'ancien ton « la » produit des réactions sécrétoires et motrices tout 
à fait ordinaires, alors qu'au ton « fa » l'animal reste assis à sa 
place. Cependant, malgré l'inhibition du composant moteur de la 
réaction conditionnée, son composant sécrétoire se manifeste plei- 
nement aussi après une période de latence habituelle de 2-3 secon- 
des. Ainsi, on constate à ce stade une dissociation nette entre les 
composants moteur et sécrétoire. 

La rétention sélective du composant moteur apparaît ici com- 
me un phénomène normal de l'activité du S.N.C. de l'animal et 
elle ne peut, certes, être identifiée avec la dissociation hypnotique 
connue des composants sécrétoire et moteur. 

À la lumière de nos représentations de l’accepteur de l'action, 
ce stade est la manifestation d’une adéquacité incomplète entre 
l'« excitation conditionnée préparée » et les afférentations en re- 
tour rattachées au renforcement par l'appât du côté gauche. 

Etant donné que dans l'élaboration de réactions conditionnées 
d'après la méthode sécrétoire motrice mise au point par nous cette 
dissociation apparaissait chez tous les animaux, nous ne pouvions 
naturellement ne pas lui accorder notre attention ni la laisser sans 
analyse spéciale. La question qui se posa tout d'abord fut de savoir 
si l'on peut comprendre le phénomène de la dissociation du point 
de vue de la localisation de l’inhibition dans l'analyseur. 
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Nous avons raisonné comme suit. Si l on admet que l’inhibi- 
tion apparaît au point initial du mouvement de l'excitation condi- 
tionnée dans l'écorce cérébrale, c’est-à-dire dans l'extrémité cor- 
ticale de l’analyseur, pourquoi donc les composants sécrétoire et 
moteur de la réaction conditionnée en réponse à un même excitant 
conditionnel donnent lieu à des effets différents (fig. 131) ? En 
effet, si l’inhibition apparaissait à l'extrémité corticale de l’ana- 
lyseur, deux points distincts de l'écorce — la représentation du. 
centre alimentaire et la zone motrice — devraient, compte tenu 
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Fig. 131. Schéma démontrant l'impossibilité d'admettre la localisation de 
l'inhibition interne dans les analyseurs. 


A — analyseur ; EC — excitant conditionnel ; ZCM —- zone corticale motrice ; RI — Ter, 
présentation du réflexe alimentaire inconditionné. 


de leurs effets périphériques opposés, subir, de la part de cette 
inhibition initiale, des actions contraires : le premier une excitation 
et le second une inhibition. 

Malgré l'élaboration expérimentale minutieuse du phénomène 
de la dissociation des composants sécrétoire et moteur de la réaction 
conditionnée dans notre laboratoire, nous n'avons pas pu lui trou- 
ver une explication physiologique suffisamment convaincante dans 
les limites de l'hypothèse généralement admise de la localisation 
du processus inhibiteur dans l'extrémité corticale de l’analyseur. 

Il s'est avéré que cette hypothèse ne permet. pas non plus de com- 
prendre la complexité d’une réaction conditionnée intégrale ren- 
fermant une importante quantité de composants qualitativement 
différents (positifs et négatifs), étant donné que cette différence 
ne peut apparaître qu’au moment où se forme la réaction. 

D'après la nature même des réactions réflexes la « rencontre » 
des excitations doit se produire dans la zone de formation des réac- 
tions réponses, car c’est le seul moyen de prévenir l'apparition. 
d'une activité inutile à l'animal au moment donné, c'est-à-dire 
de bloquer la sortie à la périphérie des excitations qui la constituent 
par telle ou telle forme d'inhibition. Cependant l'activité « inuti- 
le » doit alors commencer à se former. En tout cas, ses composants 
doivent être déjà présents. Ces considérations correspondent entiè- 
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rement au point de vue exprimé en son temps par Oukhtomski à 
propos de l’apparition d’une inhibition aux niveaux inférieurs 
du S.N.C. 

En caractérisant le rapport des excitations quand apparaît 
l'inhibition, Oukhtomski écrivait : « L'’inhibition n'est ni un dé- 
ficit de potentiels, ni une baïsse de l'activité, de la capacité de 
travail, ni l'exclusion de la possibilité d'une excitation mais un 
acte nerveux urgent spécialement organisé dont le but est la réten- 
tion d'un facteur déterminé dans la réaction en cours, facteur qui 
est une excitation déjà commencée, pas seulement possible et pro- 
bable 1» (souligné par nous. — P.A.). 

Selon l'hypothèse de la localisation dans l’analyseur, l'inhibi- 
tion survient immédiatement à l'extrémité corticale de l’'analyseur, 
se propage vers la représentation corticale de la salivation et exerce 
sur elle une action inhibante. En conséquence, l’expérimentateur 
constate à la périphérie l'absence d'effet sécrétoire. Comme nous 
l'avons montré, cette explication est insuffisante et rencontre des 
obstacles de caractère physiologique difficilement surmontables. 

Cette hypothèse entre en contradiction également avec certains 
faits largement connus dus au laboratoire de Pavlov. 

En effet, en l’admettant, l’excitant inhibiteur est privé, nous 
l’avons vu, de son propre effet réflectif spécifique. Son action est 
appréciée à la périphérie d'après l'absence d'effet sécrétoire, c’est-à- 
dire d'après ce qui constituait le bien spécifique du réflexe ali- 
mentaire biologiquement positif. Or, quiconque a étudié les réflexes 
conditionnés sait que dès les premiers non-renforcements de l'ex- 
citant conditionnel par l'appât il se produit des effets caractérisant 
la présence d’un « état de difficulté » chez l'animal : celui-ci geint, 
gémit, grogne, se détourne, etc. ; ce sont autant de signes d'une 
réaction biologiquement négative exigeant pour sa réalisation péri- 
phérique un système ramifié d'excitations. En présence d’une inhi- 
bition dans l’analyseur recevant le stimulus initial, un tel système 
d’excitations parfaitement intégrées n’a aucune raison d'appa- 
raître. 

Par conséquent, l'effet sécrétoire inhibiteur d'un stimulus inhi- 
bant se développe sur le fond d'un réflexe biologiquement négatif 
avec tous les effets périphériques qui lui sont propres. 

Comme nous l'avons vu au chapitre précédent, l’« état de dif- 
ficulté » ou la réaction biologiquement négative de l'animal est 
la cause immédiate de l’intensification d'une « excitation inhiban- 
te » plus forte. Comme la source de l’« excitation inhibante » sont 
la réaction exploratoire et la réaction biologiquement négative 
apparaissant par discordance dans l’accepteur de l’action, ceci 
signifie que la rencontre de l'excitation négative avec l'excitation 
alimentaire initiale et l'apparition simultanée d'une inhibition 
peuvent se produire dans les structures nerveuses où s'’élaborent 


1 Physiologie du système nerveux. Fasc. II, p. 528. 
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divers stades de la réaction conditionnée alimentaire en tant que 
tout. Cette rencontre a lieu sans aucun doute à l'extérieur de l’extré- 
mité corticale de l’analyseur de l’excitant donné, car il n'existe 
pas de possibilités structurales ou fonctionnelles pour qu'elle le 
soit au stade analyseur. 

En restant sur le terrain d’approximations grossières nous avons 
maintes fois exprimé l'hypothèse que l’inhibition interne apparaît 
aux « étapes suivantes » de propagation de l'« excitation condition- 
née », sans, Cependant, les localiser (P. Anokhine, 1932, 1933, 
1949). 

Le lieu de localisation le plus probable est la région où se forme 
la réaction conditionnée avec tous ses composants. Cette région est 
montrée sur le schéma de l'architecture physiologique générale du 
réflexe conditionné (fig. 105). Si l’on regarde la partie de la figure 
qui représente le moment de la dissociation dans l'accepteur de 
l'action, on voit que c’est le moment origine de toutes les réactions 
de l'organisme répondant au non-renforcement d’un réflexe condi- 
tionné bien appris. Il se produit avant tout une réaction explora- 
toire qui accompagne tout écart au déroulement standard des évé- 
nements. Sa vocation biologique consiste dans l'activation tant 
des systèmes analyseurs que du cortex cérébral, ce qui crée momen- 
tanément une vaste possibilité d'élargir et de sélectionner les af- 
férentations. C'est réellement une sélection active, grâce à laquelle 
se forme une nouvelle synthèse afférente menant à la réorganisation 
du complexe d'excitations afférentes qui s'est avéré insuffisant. 
Nous savons déjà que toute « dissociation » transforme cette réac- 
tion, en présence d’un renforcement biologiquement positif (par 
une réaction exploratoire intermédiaire), en réaction biologique- 
ment négative. Les chapitres précédents nous ont appris que tous 
ces processus ont un caractère physiologique concret, ils sont con- 
nus par leur place dans la grande architecture physiologique de 
l'acte comportemental. Par conséquent, il s'agit d'interpréter 
tous ces faits de l'école pavlovienne concernant l'inhibition interne 
à la lumière des données neurophysiologiques relatives à cette ar- 
chitecture. | 

Au chapitre suivant nous essayerons de le faire et pour l'instant 
arrêtons-nous à l'examen des relations qui se constituent quand 
surviennent des types différents d'inhibition interne. Dans ce but, 
nous introduisons un schéma qui, sans refléter entièrement toute 
la diversité des phénomènes accompagnant l’apparition d’une in- 
hibition interne, n'en sert pas moins de modèle (général) d'interac- 
tion de deux activités intégrales pour toute forme d'inhibition de 
l'une d'elles. 

Toute tentative de « schématisation physiologique » dans le 
but d’une analyse plus profonde de la question doit être considérée 
nécessaire et admissible. Pavlov a écrit à propos des mécanismes 
de l’activité inconditionnée : « Sans doute que ces phénomènes 
sont beucoup plus compliqués qu'ils ne sont représentés chez nous 
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actuellement. Mais grâce à cette schématisation, nous pouvons 
avancer dans l'étude objective du sujet, et c’est là sa justification 
et sa signification 1. » 

Je considère peu utile toute tentative de recourir aux formations 
synaptiques pour expliquer les faits de l’école pavlovienne sans 
résoudre auparavant les questions de l'architecture physiologique 
se rapportant à ces faits. Nous devons indiquer le site exact du pro- 
cessus étudié dans notre architecture physiologique et après seu- 
lement, en connaissant les fins mécanismes neurophysiologiques, 
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Fig. 132. Schéma de l'extinction de l'effet sécrétoire par la rencontre de deux 
systèmes d'excitations. 


A — réflexe conditionné alimentaire normal , B — inhibition partielle de l’excitant éteint 
par suite de l'apparition d’une réaction biologiquement négative ; C — inhibition to- 
tale de la réaction alimentaire et suppression de la sécrétion ; RCN — représentation cor- 
ticale de la réaction biologiquement négative, RCA — représentation corticale de la 
réaction alimentaire ; a — analyseur ; M — voie de l'inhibition accessoire. 


essayer de transposer le problème au niveau des interrelations 
synaptiques. 

Sans observer cette règle, toutes les opérations au niveau synap- 
tique représentent des suppositions pures et simples que l’on peut 
énoncer en grand nombre. Sur l'exemple de l'hypothèse de la com- 
mutation convergente nous avons montré l'interprétation la plus 
admissible pour aborder la synapse lors de l'explication des méca- 
nismes essentiels du système fonctionnel (v. p. 184). 

À notre avis, il est prématuré de discuter le problème à ce ni- 
veau sans répondre aux questions essentielles, celles des relations 
entre l'excitation et l'inhibition telles qu'elles ont été posées par 
Pavlov et les autres physiologistes russes et soviétiques. 

En raison de ces considérations, il faut, tout d’abord, représen- 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 49. 
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ter schématiquement les particularités offertes par les rapports 
de deux systèmes d'’excitations, dont la rencontre donne naissance 
à une inhibition conditionnée. Ces schémas fourniront, sous la for- 
me générale, les rapports spatiaux et la localisation dans toutes 
ses variantes connues. 

Considérons avant tout les trois étapes essentielles du dévelop- 
pement de l'inhibition extinctive avec l'appréciation des compo- 
sants végétatifs de la réaction conditionnée (fig. 132). Le schéma À 
illustre la représentation généralement admise de la marche de l’ex- 
citation conditionnée quand agit un excitant conditionnel alimen- 
taire bien consolidé — la sonnerie. L’excitation accède à l'extré- 
mité corticale de l’analyseur adéquat, puis se propage à travers. 
l'écorce vers la représentation corticale de la salivation (ou la re- 
présentation de la réaction alimentaire dans son ensemble). L'effet 
final normal est, pour cet excitant conditionnel, une sécrétion con-. 
ditionnée dont nous avons pris la valeur pour 100%. 

Le schéma B illustre le rapport entre les processus corticaux 
survenant au bout de quelques non-renforcements de l'excitant con- 
ditionnel par l’'appât. Ce schéma montre que l'excitation d’un 
même analyseur (a) par une même sonnerie mène maintenant à 
une double propagation de l'excitation. D'un côté, une certaine 
partie de l'excitation partant de l’analyseur suit l’ancienne voie 
et forme un accepteur de l'action aux paramètres afférents du ren- 
forcement alimentaire, ce qui s’exprime par l'effet salivaire condi- 
tionné à 50%. De l'autre côté, en raison de la même synthèse affé- 
rente non déterminée, l'excitant ébauche un accepteur de l'action 
reflétant la signification nouvelle de l’excitant conditionnel — 
le non-renforcement. Cette duplicité des appareils centraux des 
excitations crée dans le système nerveux de l’animal un état con- 
flictuel s'exprimant par toute une série de signes comportemen- 
taux. 

Cependant, l'extinction systématique forme finalement, en rai- 
son des conditions statistiques du renforcement (A. Ménitzki, 1965), 
un accepteur de l’action déterminé et unique renfermant tous les 
paramètres du non-renforcement. 

Comme nous l'avons déjà dit, le principal résultat physiologi- 
que de l'extinction est la création d'un « accepteur de l’action 
non conflictuel », ce qui correspond à une « inhibition économique », 
c'est-à-dire finalement à une « inhibition non conflictuelle ». 

Sous quel aspect se fixe cette activité inhibée et est-ce que sa 
répression est toujours active ? Il paraît que cela dépend de la fa- 
çon dont se déroule la synthèse afférente dans chaque cas donné 
et de l'accepteur de l'action à la formation duquel elle conduit. 
Apparemment, toutes. les:variantes de réactions lors de l'extinction 
sont fonction du degré de dissociation dans chaque cas. 

C'est au neurone de connexion M qu'il faut accorder le plus 
d’attention. C'est lui qui, selon nous, conduit l’« excitation inhi- 
bante » du système de.la réaction négative à la représentation cor- 
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ticale de la réaction alimentaire. Sur le schéma C, cette voie est 
marquée d’une double flèche. Cette possibilité d'« inhibition ac- 
cessoire » (A. Oukhtomski) est actuellement bien démontrée physio- 
logiquement. Elle peut se réaliser par différentes formes d'in- 
teractions inhibantes, à commencer par l’action exercée par le niveau 
supérieur sur le niveau inférieur (1. Setchénov). Pour les réactions 
globales qui passent inévitablement par le stade « décision », cette 
répression d’une réaction accessoire se produit sans doute à ce sta- 
de-là, lors du choix de l’activité la plus intense d'un des nombreux 
degrés de liberté. L’inhibition même se réalise, le plus vraisembla- 
blement, par des connexions structurales réciproques diverses et 
surtout au moyen des collatérales axoniques. 

En effet, les collatérales axoniques ont principalement lieu 
dans les neurones efférents formant les complexes d'’excitations 
de travail. Il est naturel de supposer qu'aussitôt que le processus 
de formation d’une activité prédominante est parvenu à la « déci- 
sion » et à la réalisation du programme d'action, il se forme des 
excitations « accessoires » par des collatérales axoniques en nombre 
immense. Il est fort possible que c'est au moyen de ces collatérales 
que s’inhibe toute autre réaction. 

Suivant la façon dont s’intensifie l’action négative de l’exci- 
tant conditionnel en voie d'extinction, l'excitation de cette réac- 
tion négative par les neurones de connexion M produit une action 
inhibante de plus en plus forte sur l'excitation résiduelle dans 
les éléments corticaux se rapportant à la réaction conditionnée 
alimentaire. 

En résumant toutes les considérations énoncées on peut remar- 
quer, à titre de conclusion préliminaire, que la «rencontre » des 
excitations formant des activités nerveuses diverses se produit 
dans des structures corticales et sous-corticales assez nombreuses qui 
déterminent dans l’ensemble l'intégration d’une réaction conditionnée. 

Si l’on admet, pour chaque système d'excitations, le principe 
du « pacemaker », toute activité est finalement débranchée par 
un mécanisme qui exclut pour elle l'intégration énergétique. C'est 
apparemment l'écorce cérébrale qui décide quand, comment et 
quelle activité doit être débranchée alors que la répression même 
serait plutôt réalisée au moyen des interrelations sous-corticales. 
Y participent, à ce qu'il semble, des mécanismes de nature très 
diverse : ce peut être une inhibition pessimale, présynaptique ou 
électrotonique, c'est-à-dire aussi bien une inhibition dépolarisante 
qu'hyperpolarisante. 

Le principe de l'interaction antagoniste des activités de signe 
fonctionnel différent constitue la théorie des réflexes. Voici com- 
ment Pavlov a exprimé cette interaction : « ..… Aussitôt qu'à côté 
d’un réflexe un autre se reproduit, le premier perd en force ou est 
même complètement annulé !, » 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 158. 
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Le principe général de l'interaction de deux activités intégrales 
exposé dans le schéma précédent à propos de l'inhibition extinc- 
tive est entièrement applicable aux autres formes d'’inhibition 
conditionnée aussi bien qu'à l'inhibition inconditionnée, compte 
tenu évidemment des «conditions d'apparition » différentes des 
inhibitions inconditionnée et conditionnée. Ces interrelations obéis- 
sent à une loi universelle unique qui s'énonce comme suit : 

1. L'organisme opère toujours sur des activités globales car 
elles seules déterminent tel ou tel effet adaptatif. 

2. La nécessité d’une inhibition tient à ce que toute activité 
ne peut être bien coordonnée dans tous ses mécanismes que si elle 
se développe sans obstacles, indépendamment des autres, c'est-à- 
dire si elle conduit à un effet utile maximal. 

3. Toute activité ne peut devenir inhibante qu'après la forma- 
tion d’une « décision d'agir ». Au stade « synthèse afférente » l’ac- 
tivité ne l’est que dans le cadre de la réaction exploratoire qui 
représente une activité formée. 

4. Une activité inhibante ne peut être telle que si elle est plus 
excitable que l’activité à inhiber. 

Cette dernière circonstance est apparemment déterminée par le 

composant motivationnel de la synthèse afférente. 
_ Pour revenir au schéma de développement et de localisation 
de l’inhibition extinctive nous devons remarquer que le processus 
d'extinction s'y reproduit jusqu'à l'apparition du premier effet 
sécrétoire nul, ce qui correspond à l'arrêt de la sortie d’excitations 
sur les voies terminales des appareils sécrétoires. Cependant, en 
même temps restent excités à un certain point les mécanismes du 
système fonctionnel qui se rapportent à son composant moteur, 
respiratoire ou autre. 

Dans ce cas, il y a dissociation entre les différents composants 
de la réaction conditionnée semblable à celle qui a été examinée 
pour les réflexes conditionnés sécrétoires et moteurs. Nous nous 
approchons ici de la composition de la réaction conditionnée en tant 
qu'acte adaptatif de l’organisme intégral. Le chapitre suivant sera 
consacré à la caractérisation détaillée de cette composition. 

Pour le moment, en qualité d'illustration des mécanismes de 
développement et de localisation de l'inhibition corticale nous 
jugeons nécessaire d'étudier le schéma d'’inhibition différentielle 
et conditionnée (fig. 133). 

Comme le montre ce schéma, les mécanismes finals d'apparition 
de l'inhibition différentielle sont les mêmes que pour l'inhibition 
extinctive. Le fond initial sur lequel apparaît une inhibition dif- 
férentielle est également un réflexe conditionné positif bien con- 
solidé. La cause immédiate du développement de l’inhibition est 
la réaction biologiquement négative par suite du non-renforcement 
par l'appât. Par conséquent, la localisation de l’inhibition diffé- 
rentielle résultant de la rencontre des deux mêmes systèmes d’'ex- 
citations reste la même. 
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D'autre part, l’inhibition différentielle se distingue essentiel- 
lement de l’inhibition extinctive, ce qui détermine ses propriétés 
particulières se rapportant aux «conditions d'apparition ». Dans 
l'inhibition extinctive le réflexe aussi bien négatif que positif 
prend naissance dans une même cellule de l'extrémité corticale de 
l’analyseur, alors que dans l’inhibition différentielle, ce sont les 
cellules corticales différentes d’un même analyseur ou d’analyseurs 
différents, ou bien des quantités différentes de cellules de même 
spécificité (ton faible, ton fort). Cette circonstance se fait sentir 
sans les traits caractéristiques de l’inhibition différentielle. 

Un de ces traits est la géné- 
ralisation primaire constam- 
ment observée de l'effet positif 
en réponse aux premières appli- 
cations de l’excitant indifférent 
non renforcé. On sait que d’ha- 


Fig. 133. Schéma de l'élaboration 
d'une inhibition différentielle. 


EC — excitant conditionnel positif ; ED — 
excitant différentiel ; M — axone par le- 
quel une excitation plus forte de la réac- 
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bitude les premiers essais de l’excitant indifférent choisi pour 
la différenciation donnent immédiatement un effet sécrétoire plus 
ou moins exprimé. 

Quel est le mécanisme de cette généralisation ? Comme l’ont 
montré les nombreuses expériences du laboratoire de Pavlov, elle 
est basée sur le processus de propagation de l'excitation du nouvel 
excitant à travers l’analyseur donné, ce qui conduit finalement à 
la sortie de l'excitation sur les voies nerveuses du réflexe condition- 
né positif. Ainsi, dans le cas de la généralisation primaire (fig. 134), 
l'excitation se dirige de la cellule (b) de l’excitant indifférent vers 
la cellule (a) de l’excitant conditionnel et vers la représentation 
corticale du réflexe inconditionné (RCI) (fig. 134, 11). Mais évi- 
demment ce n’est pas le seul mécanisme d’excitation de la repré- 
sentation corticale de la salivation par excitant indifférent. L’ani- 
mal resté longtemps dans les conditions de la chambre d'expérience 
donnée avec renforcement par l'appât se trouve dans l'état 
d'excitation dominante alimentaire dès qu'il revient dans la 
chambre. 

En raison de cette dominante, tout excitant nouveau plus ou 
moins proche des excitants conditionnels ayant servi à l'entraîne- 
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ment peut produire la salivation dès la première application. Dans 
le cas donné, l'excitation part de la cellule corticale de l’analyseur 
de l’excitant indifférent directement vers la représentation corti- 
cale du centre alimentaire qui prédomine au moment donné et où 
son excitabilité accrue se résout par l'action effectrice d'après 
le principe du « renforcement de la dominante » (A. Oukhtomski). 

Sur le schéma ZII (fig. 134) cette voie de l'analyseur vers la 
représentation du centre alimentaire est en pointillé. Il est fort 
probable que dès la première application de l’excitant différentiel 
les deux mécanismes aident à la généralisation de l'excitation grâce 
à quoi l'effet sécrétoire est obtenu. 
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Fig. 134. Schéma des mécanismes possibles de la généralisation corticale pri- 
maire de l'excitation lors de la première application de l’excitant indifférent 
ou différentiel. - 


I — propagation de l'excitation conditionnée à partir du stimulus ; 11 — généralisation 

de l'excitation d'un stimulus indifférent dans l’analyseur ; 111 — généralisation d’une 

excitation indifférente à partir de l’analyseur propre ; RCI — représentation corticale in- 

conditionnée ; a — cellule analysatrice de l'’excitant conditionnel positif ; b — cellule ana- 
lysatrice de l’excitant indifférent. 


Pour expliquer le mécanisme de l’inhibition interne nous de- 
vons inévitablement prendre en considération les acquis de ces 
dernières années dans l'étude de la physiologie de la formation 
réticulée. En fait, le problème du réflexe conditionné est devenu 
l'objet d'une étude attentive dans trois directions indépendantes : 
a) en physiologie de l’activité nerveuse supérieure ; b) en neurophy- 
siologie ; c) en électroencéphalographie. 

La synthèse de ces trois directions est réalisée par des spécia- 
listes de toutes sortes ; aussi des contradictions inévitables apparais- 
sent par confusion des termes, notions et méthodes de démonstra- 
tion. 

La preuve la plus démonstrative en sont certes les contradictions 
entre les points de vue élaborés à des périodes différentes par les 
neurophysiologistes et les électrophysiologistes concernant l'inhi- 
bition interne ou conditionnée. Surgies par suite du développe- 
ment de l’électroencéphalographie, ces contradictions sont à l’heu- 
re actuelle particulièrement nombreuses et risquent de s'aggraver, 
étant donné qu'aucune tentative n'est faite pour les surmonter. 

Prenons quelques thèses des travaux de Gastaut (1957, 1963) 
sur l'expression électroencéphalographique de l’inhibition interne. 
Selon cet auteur, l'élaboration d’une inhibition conditionnée est 
accompagnée d'’oscillations lentes d'amplitude élevée type ondes 
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alpha. Dans les travaux de Joshii (1962) portant sur des réflexes 
conditionnés naturels chez des chiens il fut également montré que 
l'extinction d’un réflexe conditionné alimentaire fait apparaître 
des rythmes lents. Ainsi, on a admis qu’un rythme lent d'ampli- 
tude élevée (en arc) de l’activité électrique dans la représentation 
corticale du réflexe inconditionné est l'indice d’une inhibition in- 
terne. Par ailleurs, on découvrit également au laboratoire de Gas- 
taut que des ondes lentes identiques apparaissent dans l'écorce 
cérébrale dans la période où l’animal est rassasié. 

Gastaut écrit qu'il est évident que les rythmes lents survenant 
dans une zone inconditionnée sont étroitement rattachés aux pro- 
cessus de l’inhibition interne. Chez un chat qui ne saute plus pour 
attraper sa proie quand l’excitant conditionnel a été rendu négatif 
ou chez un chat rassasié (!) apparaissent dans la zone somatomotrice 
des rythmes « en arc » asymétriques de grande amplitude. On voit 
de même apparaître des rythmes de même forme et de même topo- 
graphie (1) chez l’homme chez lequel on a inhibé un réflexe moteur 
conditionné (souligné par nous. — P.A.). C'est dans ces trois cas 
que ressortent le plus les contradictions de l'interprétation électro- 
encéphalographique moderne de l'inhibition interne. 

Il est avant tout nécessaire d'éliminer une certaine inexacti- 
tude en ce qui concerne l'interprétation généralement admise dans 
les laboratoires pavloviens de la « représentation corticale du ré- 
flexe inconditionné ». 

Pour un chat chez lequel on élabore des réflexes conditionnés 
alimentaires (!), moteurs (!), cette représentation ne peut être la 
zone corticale somatomotrice. En effet, c'est la réaction motrice 
qui est élaborée dans ces expériences comme conditionnée. Par 
conséquent, la présence de « rythmes en arc » dans la zone somato- 
motrice change considérablement le sens de l'hypothèse de Gas- 
taut sur la localisation de l'inhibition interne. D'autre part, et 
c'est là l’essentiel, cette hypothèse offre plusieurs thèses para- 
doxales de principe. 

Quelles conséquences peut-on tirer des déclarations de Gastaut 
énoncées plus haut ? D'une part, les oscillations lentes dans l'é- 
corce cérébrale sont provoquées en retirant par la force l’appât 
signalé à l'animal et d'autre part, des oscillations lentes identiques 
apparaissent quand l'animal est rassasié. Par conséquent, ces re- 
cherches électroencéphalographiques nous autorisent à mettre le 
signe d'égalité entre deux états physiologiques antipodes de l’ani- 
mal : entre son insatisfaction nutritive et sa satisfaction nutritive, 
ce qui est, certes, un non-sens physiologique. 

Si l’on prend une autre partie de la conclusion citée plus haut 
de Gastaut, on aboutit à une autre contradiction difficilement ré- 
soluble. En effet, il découle de l'indice électroencéphalographique 
que l'inhibition interne dans la zone corticomotrice du chat, comme 
dans la zone corticomotrice de l’homme, se manifeste à des ryth- 
mes de « forme et topographie » tout à fait identiques. 
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Il suffit de se représenter un instant combien différentes sont 
les substrats neurophysiologiques de ces deux inhibitions chez 
des animaux si différents sous le rapport nerveux et la morpholo- 
gie même de leurs zones motrices pour se rendre compte de ce que 
cette thèse a de paradoxal. 

Chez l’homme, l'inhibition interne est le résultat de différen- 
ciations et de conflits très compliqués de différentes activités et 
motivations, ces dernières étant presque toujours de caractère so- 
cial. Et je ne puis m’imaginer du point de vue neurophysiologique 
une identité quelconque entre ces processus ramifiés et les proces- 
sus du cortex du chat, même dans l'expression électroencéphalo- 
graphique. Il est clair que pour l'étude de l'inhibition interne les 
oscillations lentes d'amplitude élevée sont de peu d'importance. 

Si nous nous plaçons maintenant sur un autre plan de raison- 
nement se rapportant à la physiologie de la formation réticulée, 
les contradictions ressortent encore davantage. Les études électro- 
encéphalographiques nous montrent que tout passage de l’activité 
corticale électrique des oscillations rapides à de plus lentes, jus- 
qu'aux ondes delta inclusivement, est un symptôme de passage de 
l'état actif au repos, c'est-à-dire à l'élimination de l'action tonifian- 
te des formations réticulées sur les éléments nerveux corticaux. Au 
contraire, tout renforcement de l’action activante de la formation 
réticulée sur l’écorce cérébrale élève la fréquence de ses oscillations 
et la conduit à un état de désynchronisation, c'est-à-dire à l’élimi- 
nation des oscillations lentes. 

La confrontation de ces deux plans de raisonnement nous mène 
à une nouvelle conclusion paradoxale : l’inhibition corticale in- 
terne peut être électrographiquement représentée par le symptô- 
me de repos. 

Mais en confrontant cette conclusion avec un troisième plan de 
recherche, l'étude des réflexes conditionnés au laboratoire pavlo- 
vien, nous nous heurtons à des notions différentes. L'inhibition 
interne selon Pavlov représente, comme on sait, un processus actif 
qui sous le rapport énergétique coûte à l'organisme beaucoup plus 
cher que l'excitation. L'école de Vvédenski-Oukhtomski s'en tient 
aux mêmes positions. Par exemple, Oukhtomski estime que l'inhi- 
bition est un processus « onéreux ». Ainsi, en ce point également 
les notions fondamentales de l’inhibition présentent des contradic- 
tions évidentes. Les confrontations que nous avons faites montrent 
que l'approche électroencéphalographique du problème de l’inhi- 
bition interne ne nous a pas rapprochés de la compréhension de la 
nature réelle de l'inhibition interne. Ce serait plutôt le contraire : 
la question difficile et « maudite » du rapport excitation-inhibi- 
tion n'en est devenue que plus ardue et contradictoire. 

Un témoignage direct de la discordance entre l'indice électro- 
encéphalographique et les interactions fines qui se développent au 
niveau interneuronique sont les expériences de Jasper (1957). Ce 
chercheur a montré que dans une même zone d'un même indice 


479 


électroencéphalographique il peut y avoir divers éléments nerveux 
dans un état physiologique différent. Il en découle avec évidence 
que cet indice ne peut être pris pour critère direct de présence d'une 
inhibition interne dans l'écorce cérébrale. Depuis cette conclusion 
a reçu de nombreuses confirmations. 

Le fait de postuler que les oscillations lentes sont les symptô- 
mes de l'inhibition interne a conduit Gastaut, Joshii, puis Fessard 
à la conclusion que l’inhibition interne se développe, de même que 
la commutation, dans les éléments nerveux de la formation réticulée 
et que les oscillations lentes qui l’accompagnent dans l'écorce cé- 
rébrale sont seulement la conséquence passive de l'arrêt des in- 
fluences activantes des formations réticulées sur les éléments cor- 
ticaux (Gastaut, 1957 ; Fessard, Gastaut, 1958 ; Joshii et al., 1962), 

A notre avis, un seul point se rapproche de la vérité dans cette 
thèse : les appareils sous-corticaux peuvent être eux aussi le site 
d'une répression de l'activité intégrale. Cependant les considéra- 
tions à la base de cette thèse ne peuvent être acceptées. 

En effet, du point de vue fonctionnel le processus actif le plus 
important est l'organisation de l'excitation inhibante : c'est lui 
qui traduit le rôle de coordinateur du fonctionnement cérébral. 
Quant à l'inhibition en tant que processus, elle est le résultat pas- 
sif d'une excitation inhibante venant de quelque part. Mais l'ex- 
citation inhibante, surtout dans l'acte comportemental, se forme 
presque toujours dans le cortex cérébral. C'est justement le pro- 
cessus d'intégration d’une activité nouvelle, c'est-à-dire une ex- 
citation inhibante, qui représente le point essentiel dans le dévelop- 
pement de l’inhibition interne. 

Ainsi, la conception de Gastaut qui admet l'apparition primaire 
de l'inhibition interne dans la formation réticulée n’est dépour- 
vue de bases physiologiques solides. Si l'on suppose que la forma- 
tion de l’inhibition interne commence par une dissociation dans 
l’accepteur de l'action et que ceuli-ci est indubitablement l’apanage 
de l'écorce cérébrale, l'hypothèse de l'initiative sous-corticale 
devient encore plus inconsistante (P. Anokhine, 1949, 1958). 

Les contradictions apparues avec la thèse du caractère inhibi- 
teur des oscillations lentes ne sont pas non plus éliminées dans le 
cas où nous appliquons à caractériser les éléments cellulaires indi- 
viduels de l'écorce cérébrale au moment où l'électroencéphalographe 
enregistre les ondes lentes. 

Comme l'a montré la méthode des microélectrodes, les ondes 
lentes ne sont nullement l'équivalent d'une absence complète d'’ac- 
tivité des cellules nerveuses. Même en cas d'oscillations fortement 
synchronisées chaque cellule corticale produit incessamment des 
décharges correspondant à ses facultés fonctionnelles individuelles 
et au caractère de ses modifications métaboliques. En somme, 
c'est seulement à ces conditions qu'est possible la présence d’on- 
des lentes dans l’activité électrique de l'écorce. 

En même temps, nous savons que l’inhibition de la cellule est 
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le synonyme de l'arrêt complet de ses décharges nerveuses. A ce 
qu'il paraît, l’«inhibition électroencéphalographique » : est une 
forme particulière d'activité des cellules nerveuses qui par ses ca- 
ractères neurophysiologiques ne coïncide pas avec nos notions 
habituelles de l’inhibition neurophysiologique. 

Les observations électroencéphalographiques au moment de l'é- 
laboration de l'inhibition conditionnée et dans les expériences les 
plus diverses sur les réflexes conditionnés sont indubitablement 
utiles. Elles élargissent nos possibilités d'appréciation des données 
électroencéphalographiques, montrent la limite de l'analyse à l’aide 
des instruments à scripteurs à encre, les perspectives de leur per- 
fectionnement ultérieur. Cependant, étant donné la situation ac- 
tuelle de l'’électroencéphalographie il est difficile d'espérer que 
l'enregistrement à l'encre qui reflète des oscillations électriques 
globales relativement grossières puisse aider à analyser les fins 
mécanismes de l’apparition d’une inhibition interne. 

En ce sens, je considère comme particulièrement intéressantes 
les expériences de notre collaboratrice Choumilina qui a élaboré 
des réflexes conditionnés alimentaires et défensifs chez un lapin 
en dérivant simultanément les potentiels électriques de l'écorce, 
du thalamus médian, du thalamus latéral et de la formation réti- 
culée. Cet auteur a montré que l'inhibition du réflexe conditionné 
est réellement accompagnée, lors de l'extinction et de la différen- 
ciation, de certaines modifications du rapport entre l’activité élec- 
trique corticalé et réticulaire. Cependant, à notre avis, ces modifi- 
cations sont d’une autre nature et exigent une autre explication, 

Il reste à apprécier le rôle que joue dans ces processus la réaction 
exploratoire qui survient généralement. lors de la première applica- 
tion d’un excitant nouveau. Ce rôle n'est pas toujours identique. 
Il change suivant la préparation de l'animal à la situation donnée 
de l’expérience. Si l'animal donné n'avait affaire qu'à des exci-. 
tants conditionnels positifs et s’il n’avait pas l'expérience du « non- 
renforcement » par l’appât, la réaction exploratoire au stimulant 
nouveau renforçait habituellement la généralisation de l’analyseur 
et la dominante alimentaire et alors l’effet sécrétoire survenait 
« sur place ». Si l'animal avait l'expérience du non-renforcement, 
c'est-à-dire de plusieurs différenciations, et s'il avait subi dans le 
passé une extinction de différents réflexes positifs, etc., il existait 
les conditions d’une généralisation facilitée de l'excitation égale- 
ment dans le sens d'une réaction négative obtenue dans le passé par 
des expériences de non-renforcement. Chez de tels animaux tout 
excitant nouveau peut activer par réaction exploratoire des réactions 
positive et négative. C'est pourquoi l'effet sécrétoire final dans les 
conditions données reflétera une résultante quelconque des deux 
réactions. En tout cas, chez de tels animaux, l'effet sécrétoire est 
d'ordinaire moins grand que chez les animaux chez lesquels l'expé- 
rience était montée seulement avec des réflexes conditionnés posi- 
tifs. | 
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L'influence de l’« expérience de non-renforcement » peut être 
particulièrement frappante dans le cas d'épreuves fréquentes avec 
extinction des réflexes conditionnés. Chez de tels animaux, il suffit 
d'un seul non-renforcement de l’excitant conditionnel pour que le 
deuxième essai donne un effet sécrétoire nul. Or, on sait combien 
difficile est la première extinction d'un réflexe conditionné positif 
‘bien renforcé. 

Lors de l'appréciation des résultats du premier essai de l'exci- 
tant conditionnel indifférent, un rôle important est également joué 
par la finesse de la différenciation. Un excitant indifférent proche 
par sa qualité de l'excitant positif sera plus favorisé, toutes les autres 
conditions restant égales, pour exciter la représentation corticale de 
la salivation par généralisation de l'excitation dans l'analyseur 
‘que ce ne serait avec une différenciation grossière. 

Comme dans tous les processus complexes de l'organisme, nous 
avons ici un ensemble de facteurs interagissants, c’est pourquoi 
la juste appréciation des résultats finals ne peut être faite qu'en 
jenant rigoureusement compte de chacun de ces facteurs en particu- 
lier. 

Malheureusement, dans les expériences sur les réflexes condition- 
nés cette circonstance n'est jamais reconnue, aussi commettons- 
nous souvent d' importantes erreurs dans l’ interprétation définitive 
des données. 

Tout ce que nous avons dit plus haut se rapporte à la première 
application . de l'excitant indifférent. et à la réaction de l'animal 
d'expérience à ce premier essai. 

La situation change radicalement aussitôt que la première réac- 
tion alimentaire positive de l'animal au nouvel excitant différentiel 
n'est pas renforcée par l'appût. 

Conformément à nos représentations de l'excitation condition- 
née toute prête, lé processus de généralisation de l effet conditionné 
dès la première épreuve de l" excitant indifférent s'accompagne de 
la formation d'un accepteur de l’action comme en réponse à l” 'ap- 
‘plication d'un excitant conditionnel ordinaire. C'est pourquoi le 
non-renforcement de l’excitant indifférent par l'appât conduit éga- 
lement à la perturbation des relations adéquates entre l’afférenta- 
tion en retour et l’accepteur de l’action, comme dans le cas du pre- 
mier non-renforcement lors de l’extinction de l'excitation condition- 
née. Or, ceci signifie que déjà la première application de l’excitant 
‘indifférent au cours de l'élaboration d’une différenciation mène dans 
‘une certaine mesure à la formation d'une réaction biologiquement 
négative. À partir de ce moment, l'excitant indifférent commence 
à acquérir la signification spécifique d'un signal de non-renforce- 
ment par la nourriture, d'un signal d’« état conflictuel de difficul- 
té», ce qui entraîne une réaction biologiquement négative de 
l' animal. 

Comme le montre la description de l’ensemble des processus 
corticaux survenant chez l'animal en réponse aux premières appli- 
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cations de l’excitant différentiel, il se produit inévitablement une 
rencontre de deux systèmes d’excitations qui se déroule suivant le 
même schéma que dans l'inhibition extinctive. En ce sens, les sché- 
mas présentés fig. 432, b et fig. 133 coïncident presque entièrement. 
La seule différence est qu'il y a, dans la différenciation, des proces- 
sus de généralisation primaire et de différenciation ultérieure des 
excitations dans l'extrémité corticale de l’analyseur qui manquent 
dans l’inhibition extinctive. Cependant, indépendamment de cette 
différence, les mécanismes finals d'apparition et de localisation de 
l’inhibition restent les mêmes que pour l’extinction.. 

Une analyse plus poussée 
des autres formes d'inhibition 
interne montre que, fout en se 
distinguant par les conditions 
d'apparition, elles se dévelop- 


Fig. 435. Schéma de la formation 
‘un inhibant conditionnel. 
EC — excitant conditionnel positif ; À — 


analyseur de cet excitant ; ZC — inhiban 
conditionnel ; RCA — représentation .cor- 
ticale du réflexe alimentaire incondition- 
né: RBN — réaction biologiquement né 
gative. L'excitation produite par l’exci- 
tant indifférent par l'intermédiaire de 
l’analyseur A! crée une dominante biolo- 
giquement négative avant qu'agisse l'ex- 
‘ citant positif. : 


pent en fin de compte d’après le schéma décrit plus haut. 

Prenons, par exemple, l'élaboration d'un inhibant condition- 
nel. L'excitant indifférent précède de 5 à.10 secondes l’excitant 
positif bien consolidé, ensuite ils agissent ensemble 20 à 30 secon- 
des suivant les conditions générales de l'expérience. Une telle com- 
binaison des excitants n’est pas renforcée par l’appât. Au contraire, 
l'excitant positif appliqué à part est renforcé comme antérieure- 
ment. Après plusieurs essais de combinaison non-renforcée elle cesse 
de fournir une réaction sécrétoire alors que l’excitant positif appli- 
qué isolément continue à produire un effet conditionné positif. 

Etant donné que dans ce cas d'inhibition corticale le facteur 
central est le non-renforcement par l'appât, les mécanismes de son 
apparition et de sa localisation dans l'écorce cérébrale sont du même 
type que pour les deux formes d'inhibition corticale examinées 
plus haut — inhibitions extinctive et différentielle (fig. 135). | 

En résumant, on peut indiquer que le schéma proposé plus haut 
d'apparition et de localisation des différents genres d’inhibition 
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conditionnée peut expliquer de nombreuses questions difficiles des 
rapports entre excitation et inhibition. De plus, ce schéma élimine 
dans une mesure importante foutes les contradictions qui surgissent 
dans l'hypothèse d'une inhibition localisée dans l'extrémité corti- 
cale de l’analyseur et qui, cela ne fait pas de doute, entravent la 
résolution définitive du problème de l'inhibition corticale. 

Les premiers résultats expérimentaux de notre laboratoire, qui 
ont montré l'insuffisance de la théorie de la localisation de l'inhibi- 
tion conditionnée dans l'analyseur, ont été publiés en 1932 (P, Ano- 
khine, 1932)..J'’ai fait, en 1933, un rapport sur le même sujet à la 
Société des physiologistes de Léningrad. Après ces communications, 
le problème est entré dans une phase nouvelle, étant donné que les 
adeptes et les adversaires de notre point de vue devaient obtenir 
de nouvelles données expérimentales encore plus probantes. 

C'est seulement depuis les années 50 que sont apparues des don- 
nées expérimentales qui ont constitué un apport certain à la réso- 
lution de cette question cruciale de la théorie de l’activité nerveuse 
supérieure. Korotkine et Souslova, par exemple, ont découvert, dans 
une série d'observations sur l’homme avec suggestion hypnotique, 
des phénomènes qui n’entrent pas dans le cadre des idées admises 
sur la localisation de l'inhibition conditionnée. Voici la marche de 
ces expériences. 

On élaborait chez le sujet deux réflexes conditionnés complexes 
de nictation avec renforcement par jet d'air dirigé sur la cornée. 
Les excitants conditionnels étaient : lumière+M..,, ronfleur+M,. 
Après une certaine période d'entraînement, les deux complexes d'’ex- 
citants conditionnels donnaient un réflexe conditionné stable et 
invariable sous la forme de clignement d'yeux. Puis on a suggéré 
au sujet que le son+M,., ne serait pas renforcé par l'air et que la 
lumière+M., le serait. 

Après cette suggestion, les réactions du sujet ont beaucoup chan- 
gé : les réactions conditionnées aux deux excitants complexes se 
sont conservées, alors que l'emploi du jet d'air n'en provoquait 
aucune. Ce résultat a montré que la suggestion a complètement re- 
fréné le réflexe inconditionné et a laissé invariant le réflexe condi- 
tionné. 

Notons que le signal de l’« absence de suggestion incondition- 
née » donnée est la lumière+M.... 

Après que la première suggestion eut changé la réaction du sujet 
au complexe lumière+M..,, les auteurs ont procédé à une seconde : 
€ Iln’y aura ni son, ni lumière. » Ils éliminent ainsi la signification 
réflexe conditionnée des premiers composants des deux complexes, 
mais laissent celle de M ,:, qui est commune aux deux composants. 
Ce dernier fait est confirmé par l'absence de réaction de nictation 
pendant l’action isolée du son et de la lumière, tandis que lorsque 
agit M, la réaction persiste. 

Un résultat intéressant de la seconde suggestion est que la lu- 
mière en tant qu'excitant conditionnel afacquis une signification 
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inhibante et, en combinaison avec M ,,, elle reste un signal positif 
pour l’excitant inconditionnel. De même qu'après la première sug- 
gestion, la réaction inconditionnée au jet d'air du complexe son+ 
+M 29 Manque totalement, alors que pour le complexe lumière+ 
+M ,% cette réaction a lieu comme auparavant. 

Ainsi, on retrouve une situation familière : un même agent con- 
ditionnel (lumière) est er même temps un signal frénateur pour l'effet 
propre du clignement d’yeux et, en complexe avec M ,.,, un agent 
positif pour la répression de l’excitant inconditionnel. Si l’on admet 
qu'un même agent extérieur (lumière) excite toujours les mêmes 
cellules corticales, une contradiction flagrante apparaît dans la 
théorie qui localise l’inhibition conditionnée dans l’analyseur. 

En effet, si la lumière provoquait une inhibition dès le stade 
« analyseur », toute possibilité de son action sur le réflexe incon- 
ditionné serait exclue. Nous voyons ainsi que les auteurs devraient 
aboutir à la conclusion que nous avons formulée dès 1932 par suite 
d'expériences examinées. Aussi Korotkine et Souslova (1955) énon- 
cent-ils leurs conclusions sous forme de la question suivante : 
« … L'inhibition du réflexe conditionné à l’excitant « débranché » 
par suggestion n'apparaît-elle pas non dans les éléments corticaux 
primaires percevant l'excitation conditionnée, mais dans les 
maillons suivants de cet arc réflexe complexe ? » 

On retrouve des faits analogues chez Khodorov (1955) qui a re- 
produit dans ses expériences les rapports constatés par nous dans 
l'écorce cérébrale sur l'exemple des réflexes sécréto-moteurs. Sui- 
vant le dessein de l’expérimentateur, un même excitant condition- 
nel devait avoir à la fois une valeur inhibitrice et positive, première 
preuve à notre avis de l'inconsistance de la théorie que nous exa- 
minons. 

Khodoroy élabora les réflexes conditionnés positifs et inhibi- 
tifs suivants : une sonnerie continue fut faite excitant conditionnel 
défensif pour les pattes antérieure et postérieure, alors que la son- 
nerie discontinue (différenciation) était renforcée seulement sur la 
patte antérieure. Ces combinaisons d’excitants eurent pour résultat 
une différenciation solide selon laquelle la sonnerie « positive » 
provoquait le retrait des deux pattes à la fois, et la sonnerie « inhi- 
bante » l'inhibition pour la patte postérieure et le retrait de la 
patte antérieure. 

Ainsi, comme dans les cas précédents, un même excitant con- 
ditionnel produit un double effet : d’une part, l'excitation de la 
patte antérieure et, de l’autre, l’inhibition de la patte postérieure. 
Il en découle que La sonnerie discontinue ne peut provoquer d'inhi- 
bition conditionnée dans les cellules corticales de l'analyseur acousti- 
que. 

Khodorov conclut avec raison : « Il faut reconnaître que l’inhi- 
bition interne provoquée par le non-renforcement du réflexe con- 
ditionné est constituée primitivement quelque part hors du point 
cortical d'application de l’excitant conditionnel. Quant aux cel- 
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lules corticales subissant l'excitant frénateur, elles se trouvent net- 
tement en état d'excitation. » 

On peut citer beaucoup d'autres exemples dans le cadre du même 
schéma expérimental. 

Par exemple, Rokotova (1956) découvrit maintes fois que l'ex- 
citant auquel s'élabore l'inhibition conditionnée peut conduire, 
dans le même temps, à l'inhibition d'une réaction et à l'excitation 
d'une autre. 

Le travail de Skipine (1956) fournit le même résultat confir- 
mant à sa façon l’idée que la localisation de l'inhibition condition- 
née dans l'analyseur est impossible. 

En récapitulant toutes les données mentionnées dans cette par- 
tie de notre livre, nous pouvons affirmer en toute certitude que la 
question de la localisation de l'inhibition conditionnée est passée 
par sa première étape : on a démontré l’insuffisance de la concep- 
tion antérieure. Les faits et considérations physiologiques ont mon- 
tré qu'il est complètement impossible que l’inhibition conditionnée 
soit localisée dans l’analyseur cortical de l’excitant frénateur con- 
ditionnel correspondant. Cette importante thèse nous fait indubi- 
tablement avancer dans la connaissance des mécanismes physiolo- 
giques de l’activité nerveuse supérieure. Malheureusement, 35 ans 
se sont écoulés depuis sa première publication par nous avant qu'elle 
devienne évidente et reçoive une large confirmation expérimentale. 

Les auteurs cherchent donc à situer l'inhibition conditionnée 
en d’autres points de l’arc réflexe conditionnel. En son temps (1932, 
1949) nous avons admis la possibilité de sa localisation « aux étapes 
suivantes de la propagation de l'excitation conditionnée », incluant 
ici, évidemment, la représentation corticale du réflexe inconditionné. 
Certains auteurs (1. Korotkine, M. Souslova, B. Khodorov, N. Ro- 
Kkotova, I. Skipine et autres) ont fourni des données suffisamment 
probantes pour confirmer cette idée. 

Or, certains savants (E. Asratian, 1955) essayèrent de situer 
l’inhibition interne quelque part « entre » l'extrémité corticale de 
l'analyseur et la représentation corticale du centre alimentaire. 
Tous ces points de vue qui sont autant de variantes de notre hypo- 
thèse de départ partent de la thèse vraie qu'il est impossible de s’en 
tenir à la localisation de l’inhibition interne dans l'analyseur. Nous 
considérons ceci comme le résultat le plus important de nos recher- 
ches commencées en 1930. 

Cette importance découle du rôle historique de la conception 
selon laquelle l’inhibition interne est localisée dans l'analyseur. 
En effet, cette hypothèse existe depuis longtemps sans avoir subi 
de modifications, bien qu’elle fût constamment contrecarrée par 
les résultats de l'expérimentation. Ce fait dit avant tout que les 
conditions où domine la conception réflexe, selon laquelle le stimu- 
lus est rattaché linéairement à l'action appréciée d'après un indice 
isolé, excluent toute possibilité d’une confrontation de nombreux 
composants de la réaction réflexe (sécrétion, respiration, activité 
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cardiaque, mouvement, etc.). Telle est la base des représentations 
d’un «réflexe conditionné au cœur », « aux vaisseaux », etc. 

Il semblait tout à fait naturel de conclure : s’il manque un in- 
dicateur isolé choisi du réflere conditionné, l'arc réflexe peut être 
inhibé dès la première étape d'action de l'excitant conditionnel sur 
le cerveau. En outre, la localisation de l'inhibition interne dans l’a- 
nalyseur facilitait la reconnaissance de la conception de l'irradiation 
de l'inrhibition dans l'écorce cérébrale. Ainsi se constituait la concep- 
tion générale de l'inhibition interne. On comprend donc qu'il est 
impossible de modifier son point quelconque sans que tous ses autres 
aspects changent aussi. Ceci est devenu particulièrement clair une 
fois que le réflexe conditionné nous est apparu comme une archi- 
tecture physiologique ramifiée dans laquelle chaque mécanisme cru- 
cial a pris une valeur spécifique non linéaire. 

Quand dans le chapitre sur le système fonctionnel (voir chapi- 
tre VI) nous avons examiné tous les mécanismes essentiels de la for- 
mation d’un acte comportemental, il était clair qu'il est fondamen- 
talement possible d’inhiber tout réflexe conditionné à travers n’im- 
poïte lequel de ses mécanismes fragmentaires. Par éxemple, tout 
obstacle à la synthèse afférente doit inévitablement retentir sur 
l'apparition de la réaction conditionnée même. Il est probable que 
les obstacles provenant de toutes sortes de circonstances nouvelles, 
de conditions de séjour, etc., agissent également de cette façon. 

D'autre part, tout non-renforcement commençant à agir au mo- 
ment de la dissociation doit influencer la-« décision » et la formation 
du complexe efférent, c’est-à-dire le « programme d'action». Il 
en découle une conclusion : le non-renforcement par l'appât et la 
dissociation qui en découle sont seulement un des nombreux cas 
possibles d'une inhibition de la réaction conditionnée salivaire. 

Les résultats expérimentaux autorisent à penser que le rema- 
niement et l'inhibition de l’acte comportemental sont en fonction 
directe de la possibilité de modifier l'acte comportemental : a) si 
le but du comportement est conservé, la réorganisation et, par con- 
séquent, l’inhibition se bornent à un complexe d'excitations effé- 
rentes ; b) si la « dissociation » mène à ün changement de but du 
comportement, tous les appareils de la synthèse afférente doivent 
se brancher de nouveau. Nul doute qu'il ne serait pas facile de com- 
prendre la base physiologique de ces modifications des actes com- 
portementaux. Mais cela est devenu beaucoup plus simple en ad- 
mettant l'architecture physiologique de l’acte comportemental dé- 
crit au chapitre VI. 

Le chapitre suivant sera consacré à l'examen détaillé d’un aspect 
important de l’inhibition interne — la formation de la réaction 
conditionnée comme acte de l’ensemble de l'organisme. 

Cet examen permettra de déterminer plus concrètement l'action 
inhibante possible d'excitations plus fortes sur le réflexe condition- 
né alimentaire. 


CHAPITRE XI 


DES MÉCANISMES DE FORMATION DE LA RÉACTION 
CONDITIONNÉE EN TANT QU'ACTIVITÉ D'ENSEMBLE 
DE L'ORGANISME 


Ayant proposé la notion de « zone de formation de la réaction 
conditionnée » nous avons voulu souligner la liaison très étroite, 
dans le temps et l’espace, entre deux mécanismes fondamentaux 
de l'activité nerveuse supérieure : la formation d'une réaction con- 
ditionnée et l’inhibition des composants spécifiques de cette réaction 
en cours de formation. 

Si l’on met à l'origine du déchiffrage de l'acte comportemental 
la notion traditionnelle du réflexe, il devient assez facile de définir 
la zone de formation du réflexe conditionné. Cette zone peut faire 
immédiatement suite à la partie afférente de l'arc réflexe. 

Mais, comme nous l’avons vu, le problème n'a pas une telle 
solution univoque si nous prenons le système fonctionnel pour base 
de l'acte comportemental. C'est à cause de la réaction d'ensemble 
qui, par la composition de ses constituants, a un Caractère intégratif 
que chacun de ses composants nodaux peut être « attaqué » sépa- 
rément. 

Il'est nécessaire d’avoir en vue que toutes les réactions globales 
que nous connaissons (alimentaire, biologiquement négative et ex- 
ploratoire) se manifestent extérieurement par des complexes entiers 
d'actes de travail englobant en fait tous les systèmes de l'organisme. 
Par conséquent, l'interaction de ces activités d'ensemble, représen- 
tée pour plus de simplicité sur nos schémas par une collatérale de 
l’axone et un neurone intercalaire M, est en réalité beaucoup plus 
complexe. Ainsi, une des tâches fondamentales des recherches sur 
l’activité nerveuse supérieure consiste à élucider la composition de 
la réaction conditionnée, à donner une caractéristique physiologi- 
que à ses composants et à établir les points de contact les plus pro- 
bables des deux activités spécifiques en interaction de l'organisme 
intégral. C’est seulement à cette condition qu'est concevable une 
explication satisfaisante du mécanisme physiologique grâce auquel 
de toutes les manifestations effectrices de l'animal propres à cha- 
que réaction conditionnée, n'est inhibé, par exemple, que le compo- 
sant moteur ou sécrétoire et non pas les autres composants de la réac- 
tion conditionnée. 
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Pour formuler plus nettement cette idée nous examinerons un 
cas concret d'inhibition de la réaction alimentaire conditionnée par 
les excitations d'une réaction biologiquement négative plus forte, 
c'est-à-dire un Cas typique d'apparition d'une inhibition condition- 
née. Co 

A côté d’un composant sécrétoire, la réaction alimentaire con- 
ditionnée en renferme encore d’autres, tels que la respiration, l'ac- 
tivité cardiovasculaire. | 

Mais la réaction biologiquement négative renferme elle aussi 
tous ces composants (sauf la sécrétion). C'est pourquoi une question 
doit inévitablement se poser : au moyen de quel mécanisme con- 
cret sont éliminés les composants végétatifs de la réaction alimen- 
taire, étant donné qu'à leur place apparaissent les mêmes composants, 
mais avec une autre expression quantitative et qualitative, caracté- 
ristique d'une réaction biologiquement négative ? 

Il convient de savoir également si l’inhibition de chaque com- 
posant se produit séparément ou si la qualité de ces composants 
se modifie automatiquement grâce à la mise en activité d'une série 
intégrative de la réaction triomphante. Si la sortie des excitations 
de la réaction victorieuse sur les effecteurs se produit selon le second 
type, la question de la localisation de l'inhibition conditionnée ac- 
quiert un autre caractère. Il faut alors admettre l'interaction de 
deux formations nerveuses quelconques très intégrées présentant 
nécessairement une sorte de « concrétion » de tous les processus qui 
se développent dans la suite sous forme de réactions spécifiques — 
« alimentaire » et « biologiquement négative ». Et c'est seulement 
après, suivant l'« intégrale » triomphante, que les appareils effec- 
teurs de l’organisme endossent immédiatement la répartition déjà 
toute prête des excitations correspondant à l'aspect spécifique de 
l'activité de l'organisme prédominant au moment envisagé. 

Ainsi, nous sommes progressivement passés de la discussion du 
problème de la localisation corticale de l'inhibition à l'une des 
questions cruciales de la physiologie du réflexe conditionné, consis- 
tant à savoir où et comment se forme la réaction conditionnée globale 
dans toute la diversité de ses expressions effectrices. Etant donné 
que cette question est en rapport direct avec celle de savoir où et 
comment se forme l'inhibition corticale, nous lui accorderons une 
attention particulière. 

Le fait que la réaction conditionnée renferme dans son expression 
effectrice certains composants spécifiques était bien connu au labo- 
ratoire de Pavlov, bien qu'on n'en ait pas tiré les conclusions né- 
cessaires. Pavlov a donné une définition parfaitement nette de ce 
caractère effecteur complexe de la réaction conditionnée : « Ordi- 
nairement, dans notre comportement nous n'’agissons pas solitai- 
rement, mais de façon complexe, conformément à la composition 
très complexe de la situation qui nous entoure !. » En concordance 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 471. 


avec cette idée, Pavlov a pleinement caractérisé le rapport des. deux 
composants principaux du réflexe alimentaire conditionné — sécré- 
toire et moteur. 

Nous devons accepter comme certain le fait que la réaction ali- 
mentaire conditionnée de l’animal est l'expression de son excita- 
tion nutritive générale. C’est pourquoi elle se manifeste extériéure- 
ment par un complexe d'effets de travail harmonieusement reliés 
donnant à l’ensemble de la réaction un caractère spécifiquement 
nutritif. 

Comme nous l'avons déjà indiqué, à côté de la sécrétion qui est 
un composant spécifique de l'excitation alimentaire et qui sert 
traditionnellement d'indicateur des processus corticaux, l'animal 
dispose d’autres manifestations extérieures de la même réaction 
alimentaire : mouvement vers l’appât, modification de la fonction 
cardiaque, de la fonction respiratoire, participation des fonctions 
sécrétoire et motrice de l'intestin, activation des fonctions hormo- 
nales, etc. ‘ 

Quand on essaie de comprendre la nature physiologique de cette 
activité globale de l’organisme, on se heurte à une importante parti- 
cularité du complexe effecteur de la réaction conditionnée. Chacun 
des composants effecteurs, aussi bien de la réaction alimentaire 
conditionnée que de toute autre, si nombreux qu'ils soient, n'est 
ni isolé, ni indépendant du caractère de la réaction générale. Tous 
les composants de la réaction alimentaire conditionnée se manifes- 
tent dans une composition et à un degré caractéristiques du nantis- 
sement spécifique de cette réaction. Autrement dit, le composant 
respiratoire de la réaction alimentaire conditionnée n’est pas une 
« respiration au sens général », mais une respiration adaptée par 
son volume, son rythme et son intensité au caractère et à l'intensité 
de cette réaction alimentaire globale. Au contraire, le même com- 
posant respiratoire faisant partie du complexe effecteur d’une autre 
réaction globale conditionnée, défensive par exemple, sera exprimé 
de façon différente, mais toujours en plein accord avec le carattère 
biologique de la réaction donnée. Le composant respiratoire ravi- 
taille sans cesse en énergie la réaction de l’animal (l'intensité des 
oxydations). On peut en dire autant à l'égard des autres composants 
nombreux de la réaction conditionnée, des cardiovasculaires par 
exemple. De nombreux faits d'expérience et des situations de la 
vie plus nombreuses encore en sont la confirmation directe. 

Les considérations exprimées nous obligent à admettre que l'ac- 
cord harmonieux de tous les composants effecteurs assurant de façon 
rationnelle le succès de la réaction conditionnée dans son ensemble 
doit être la conséquence naturelle de la synthèse organique, se produi- 
sant quelque part, des processus nerveux centraux correspondant à 
tous les composants effecteurs de. la réaction donnée. Notre tâche au 
moment actuel consiste à soulever un peu le voile qui recouvre cet 
important mécanisme nerveux de l'intégration. 

Le problème devient particulièrement intéressant et compliqué 
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si nous nous représentons le substrat nerveux sur lequel se dérou- 
lent ces processus d'intégration. 

En discutant la question du rapport entre les composants moteur 
et sécrétoire de la réaction conditionnée, Pavlov a dit : « Nous dis- 
posons actuellement d’un nombre suffisant de faits montrant que 
les deux composants du réflexe conditionné alimentaire sont repré- 
sentés en deux points différents de l'écorce : l’un dans la zone mo- 
trice et l’autre dans une autre zone 1... Ces deux points doivent dif- 
férer dans leurs propriétés fonctionnelles. La région motrice se rap- 
porte à l’activité volontaire, elle s’exerce constamment à l’inhibi- 
tion et à l'excitation, à leur alternance. La réaction salivaire, bien 
qu'il faille reconnaître se représentation corticale, est apparemment 
d'une autre constitution, elle représente une activité involontaire : 
nous ne commandons pas à notre salive, nous ne pouvons l’obliger 
à couler 2, » 

On se représente aisément la complexité qu'acquiert le proces- 
sus synthétique réunissant tous les composants de la réaction con- 
ditionnée en un tout harmonieux. Ces composants de la réaction 
ont une localisation différente dans la sous-écorce et l'écorce céré- 
brales, des propriétés physiologiques différentes, un degré divers 
de commande « volontaire », etc. Néanmoins, dès que l’excitant 
conditionnel commence à agir, les processus nerveux corticaux de 
tous ces composants constituent immédiatement un système d'exci- 
tations organisé assurant l'apparition à la périphérie d’un acte 
adaptatif intégral avec la mesure correspondante de chaque com- 
posant distinct. Où et comment se produit ce processus synthétique 
décisif qui attribue à de nombreux composants l'aspect d’un tout ? 

On pourrait se représenter que l'écorce cérébrale détermine l’ap- 
parition d’un ou de plusieurs composants essentiels de la réaction 
conditionnée, tandis que les autres, tels que les composants respi- 
ratoire et cardiovasculaire « ont lieu » quelque part dans la sous- 
écorce sur la voie suivie par les excitations conditionnées émanant 
de l'écorce vers les parties inférieures du système nerveux. 

Cependant les données concrètes révèlent autre chose sur ce point. 
Elles font croire que l'intégration de la réaction conditionnée en 
un tout se produit déjà dans l’écorce cérébrale sur la base des repré- 
sentations d'organes correspondants, étant donné que déjà ici {ous 
les composants de la réaction conditionnée doivent être mis harmonieu- 
sement en subordination aux intérêts généraux de cette réaction con- 
ditionnée. 

Selon Pavlov « ... tout l'organisme avec toutes ses parties cons- 
tituantes peut se faire connaître aux grands hémisphères ». D'après 
ce point de vue, n'importe lequel des composants de la réaction con- 
ditionnée, si insignifiant qu'il soit, doit avoir sa représentation af- 
férente dans l'écorce cérébrale, représentation qui, à son tour, peut 


1 Mercredis pavloviens, t. II, pp. 552-553. 
2 Tbid., p. 180. 


influer sur le déroulement des processus corticaux. Par conséquent, 
le système d’excitations constituant le réflexe conditionné doit 
englober en fait toutes les parties de l’écorce cérébrale. Par suite 
d’un tel mécanisme de formation de la réaction conditionnée, les 
centres bulbaires respiratoire et cardiaque jouent seulement le rôle 
d’exécutants passifs de La part qu'ils prennent à cette réaction con- 
ditionnée qui s'est déjà constituée, dans son ensemble, au niveau 
de l'écorce cérébrale, c’est-à-dire bien avant l’arrivée des excita- 
tions dans le bulbe. Probablement que c'est en ceci que consiste, 
selon les vues de Pavlov, une des formes du rôle « créateur » de l’é- 
corce cérébrale en tant qu'organe afférent. 

On peut supposer deux éventualités d'intégration des compo- 
sants somatiques et végétatifs en réaction conditionnée globale. 
La synthèse corticale de toutes les diverses excitations du monde 
intérieur et extérieur conduit à la formation dans l'écorce d’un 
noyau synthétique de toute la réaction de réponse sous forme d'un 
système déterminé d'excitations corticales et sous-corticales et c'est 
seulement ensuite que tout ce système d'excitations se réalise à 
la périphérie par les centres sous-corticaux bulbaires et spinaux. 

Par ailleurs, un autre mécanisme est également possible. La syn- 
thèse corticale afférente, comme nous l'avons vu, se produit avec 
participation obligatoire de toutes les excitations ascendantes nom- 
breuses émanant de la sous-écorce. Il y a des raisons de penser que 
ce lien avec l'écorce se réalise par une réverbération cortico-sous-cor- 
ticale continue des excitations. 

Ainsi, la « prise de la décision » même de former une telle réac- 
tion et non une autre est la conséquence de ce vaste complexe cortico- 
sous-cortical d'excitations dans lequel le rôle de la reconnaissance 
et du traitement appartient à l'écorce, et celui du branchement 
d’un complexe déterminé d'excitations toujours intégrées à la sous- 
écorce. 

On sait que les appareils sous-corticaux entièrement privés d'é- 
corce cérébrale peuvent fort bien constituer une réaction intégrée. 
C'est pourquoi une importante fonction incombe à l'écorce céré- 
brale : quand, comment et où diriger le fonctionnement de ces com- 
plexes globaux. Ces deux éventualités seront l’objet d’une étude spé- 
ciale détaillée sur l'exemple de la réaction défensive conditionnée. 

L'exemple suivant montrera à quel point sont ajustés les uns aux 
autres les composants de la réaction de l'animal et à quel point ils 
servent la tâche unique d'adaptation de l'animal à telles ou telles 
conditions. Admettons que dans une situation expérimentale habi- 
tuelle stéréotypée un excitant acoustique intense et nouveau agisse 
soudainement sur l'animal. Comme le montrent des expériences 
spéciales, compte tenu des composants respiratoire et cardiaque, 
en réponse à cette excitation subite la respiration prend un caractère 
inspiratoire tonique (« en retenant son haleine ») et les contractions 
cardiaques s'accélèrent. Sous ce rapport, le caractère adaptatif se 
dénote bien dans la modification de quelques composants. La rete- 
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nue du souffle est une conséquence obligatoire du tonus exagéré 
des analyseurs et de la réaction exploratoire, l'accélération des con- 
tractions cardiaques étant l'adaptation compensatrice au déficit 
naturellement survenu dans l’alimentation du cerveau et des autres 
organes en oxygène dont ils ont besoin en grande quantité dans une 
activité intense ; or, par-dessus le marché, une retenue temporaire 
de la respiration est ordinairement suivie d’une respiration compen- 
satrice profonde. Par conséquent, toute la réaction porte réellement 
un caractère intégralement organisé adapté aux conditions données. 

Il est donc nécessaire de discuter les questions suivantes qui, 
d'après les dernières données, intéressent de plus en plus les physio- 
logistes s'occupant de l'étude de l’activité nerveuse supérieure : 

1. Comment est composé le « noyau synthétique » de la réaction 
qui se forme sans aucun doute avant de se réaliser dans telle ou telle 
combinaison des composants effecteurs périphériques, combinaison 
caractéristique justement de cette réaction ? 

2. Est-il seulement constitué d'éléments nerveux de l’écorce 
cérébrale ou renferme-t-il encore à titre de participants égaux quel- 
ques éléments de la « sous-écorce voisine » (principalement hypotha- 
lamus, thalamus et formation réticulée du tronc cérébral) ? 

3. Si ces dernières formations entrent comme parties constituan- 
tes dans cet appareil intégratif de la réaction, quelle partie, ou plu- 
tôt, quels aspects et propriétés de la réaction représentent-elles ? 

Il y a quelques années nous pouvions encore fort bien ne pas 
répondre à ces questions et nous contenter de l’idée que tous les 
aspects de la réaction conditionnée sont déterminés par des proces- 
sus corticaux, Pourtant à l’heure actuelle, quand de nombreuses 
expériences directes ont montré qu'il n'y a aucun processus céré- 
bral dans lequel l'écorce et la sous-écorce ne seraient pas réunies en 
un tout organique, nous devons chercher une réponse à la question 
de savoir quel aspect ou quelle qualité de la réaction conditionnée 
assurent les niveaux cortical et sous-cortical de l'écorce. 

C’est seulement après avoir trouvé la réponse à toutes ces ques- 
tions qu'on peut comprendre pourquoi des excitations correspondant 
exactement les unes aux autres sortent sur les voies nerveuses des 
différents organes végétatifs. Cependant, l’état actuel de la physio- 
logie de l'activité nerveuse supérieure est encore loin d'élucider 
la nature physiologique des relations cortico-sous-corticales. 

Un fait est indubitable, c'est que toutes les excitations destinées 
aux organes périphériques participant à la réaction envisagée se 
forment en un tout intégral simultanément et quittent aussi simul- 
tanément cet appareil intégrateur. Or, il est bien connu que les 
voies nerveuses suivant lesquelles se propagent ensuite diverses ex- 
citations parvenant à leurs appareils périphériques respectifs sont 
tout à fait différentes. Ces voies individuelles ont leur caractéris- 
tique physiologique propre et leur répartition spatiale particulière, 
étant donné que toutes les excitations se propagent vers des organes 
divers souvent très éloignés les uns des autres. 
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A titre d'illustration, essayons de détailler sous ce point de vue 
une réaction motrice bien connue, souvent utilisée dans les expérien- 
ces sur les réflexes conditionnés — la flexion locale de la patte pos- 
térieure avec renforcement électrocutané inconditionné. 

On sait que le mouvement local d’un membre ou d'une quel- 

conque de ses parties est réalisé par les voies « discrètes » du système 
nerveux central, c’est-à-dire suivant la voie pyramidale. Les exci- 
tations qui conditionnent ces mouvements locaux commencent dans 
l'écorce cérébrale et sortent sur le tractus pyramidal pour arriver 
finalement aux neurones moteurs finals des segments médullaires 
respectifs, sans se commuter nulle part en chemin. 
: Il est vrai que récemment encore la notion de « discret » appli- 
quée aux excitations du système pyramidal a été légitimement l’ob- 
jet d’une large discussion. Dans plusieurs articles, assemblés par 
la suite dans une monographie spéciale, Walsche (1948) donne une 
réfutation déployée de l’idée généralement adoptée du caractère 
local des mouvements réalisés par la voie pyramidale. Pour une par- 
tie importante, ses idées coïncident avec notre point de vue sur cette 
question dont nous donnerons plus loin la justification. Pour l'ins- 
tant, il nous importe de souligner que le composant pyramidal 
de tout mouvement local sans perdre son lien avec l’acte global sur 
la base et en liaison duquel il s’est développé possède néanmoins 
sa caractéristique physiologique individuelle. 

Ceci se manifeste avant tout en ce que tout mouvement local 
ne peut être exécuté que si la répartition générale des excitations 
sur la musculature du corps entier a déplacé le centre de gravité et 
créé la pose permettant à l'animal de réaliser l’acte local nécessaire. 

Comme l'ont montré les expériences de notre laboratoire, ces 
relations entre l'excitation générale ou positionnelle et l'excitation 
locale se déroulent en fait sur les segments respectifs de la moelle 
dans une succession déterminée et rigoureusement coordonnée. Con- 
trairement à l'excitation pyramidale, l'excitation motrice générale 
qui assure le changement de pose adaptatif de l'animal en accord 
avec l'acte moteur local considéré passe par plusieurs centres sous- 
corticaux. Aïnsi, avant de parvenir aux mêmes éléments moteurs 
spinaux, elle passe par plusieurs commutations synaptiques. 

Les excitations assurant dans cette même réaction conditionnée 
les modifications adaptatives des fonctions végétatives respiratoire, 
cardiaque, vasculaire et autres suivent une voie encore plus spéci- 
fique. Elles rencontrent sur leur passage plusieurs commutations 
synaptiques et subissent pour cette raison un ralentissement consi- 
dérable avant de parvenir aux effecteurs. De plus, dans chaque cas 
particulier, les voies de propagation mêmes ont, pour des compo- 
sants différents de la réaction conditionnée motrice, leurs propriétés: 
physiologiques spécifiques. 

Une question profondément inquiétante pour le physiologiste 
surgit alors : par quels moyens physiologiques le système nerveux 
atleint-il, avec une telle différence radicale des excitations consti- 
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tuant la réaction conditionnée globale, une participation de tous les 
composants effecteurs de cette réaction bien accordée, dans le temps 
et dans l'espace ? 

Cette question ouvre devant nous de larges perspectives pour 
l'analyse physiologique de l'interaction de diverses excitations de 
l'écorce et de la sous-écorce, interaction ayant lieu lors de la forma- 
tion de la réaction globale conditionnée. 

Malheureusement, cette question n’a jamais été l'objet de re- 
cherches systématiques. Cependant certaines recherches concer- 
nant, par exemple, la composition du réflexe défensif moteur condi- 
tionné jettent une lueur sur les particularités de ce processus synthé- 
tique extrêmement intéressant. 

A. Choumilina et V. Kassianov ont effectué, à notre laboratoire, 
l'analyse kymographique et oscillographique des vitesses de déve- 
loppement de l'excitation positionnelle et locale dans différents 
groupements musculaires de l’homme et de l'animal au cours de la 
réalisation d'un réflexe défensif conditionné. 

Chez l’animal installé dans le travail, on effectuait, outre l’en- 

registrement kymographique du mouvement défensif conditionné 
de la patte postérieure, le tracé des courants musculaires (A. Chou- 
milina, 1949 ; V. Kassianov, 1950). Les potentiels électriques étaient 
enregistrés simultanément à partir des fléchisseurs de la patte 
postérieure fléchie et des extenseurs de la patte postérieure contra- 
latérale. Une répartition analogue des points de dérivation des po- 
tentiels musculaires a été essayée sur l’homme également. Dans les 
expériences sur les animaux, le premier stimulus était l'action de 
l’excitant défensif conditionnel en réponse auquel l'animal retirait 
la patte postérieure correspondante. Dans les expériences sur l’hom- 
me debout, le stimulus était le commandement de lever le membre 
droit. - 
Dans les deux formes d’expérience on a obtenu des résultats 
d’un sens physiologique identique. Aussitôt que l’excitant condi- 
tionnel commençait à agir, il se produisait immédiatement et avant 
tout une augmentation importante ou une nouvelle apparition de 
potentiels électriques dans les ertenseurs de la patte contralatérale 
et c’est seulement après, quelques fractions de seconde plus tard, 
que commençaient à apparaître des potentiels électriques dans les 
fléchisseurs de la patte levée, donc fléchie. Un tel résultat était 
constant dans toutes les formes d'expérience, l'unique différence 
étant seulement dans la grandeur de l'intervalle entre le premier 
et le second phénomènes électriques. 

Fait intéressant, ce rapport entre les excitations généralisée et 
locale a également lieu dans le cas où le sujet étudié lève « volon- 
tairement » un de ses membres inférieurs, c'est-à-dire sans aucun 
commandement direct. 

Comme le montrent les modifications oscillographiques précises, 
l'excitation motrice généralisée ou posturale arrive aux éléments 
moteurs lombaires et aux muscles des membres correspondants 
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0,2-0,4 seconde avant l'excitation pyramidale assurant la flexion 
locale du membre. 

Le sens physiologique de cette avance est clair : grâce à elle, 
il se produit tout d'abord une forme d'équilibre nouvelle et une ré- 
partition des points d'appui du corps de l'animal telles qu'elles 
lui. assurent complètement la possibilité d'effectuer l'acte local 
imminent donné (A. Choumilina, 1949 ; V. Kassianov, 1950). 

Mais sur la base de quels mécanismes physiologiques l’excita- 
tion posturale, en tant que partie constituante de la réaction motrice 
conditionnée, peut-elle parvenir aux segments lombaires avant qu'y 
arrive l'excitation suivant la voie pyramidale directe, si elles sont 
apparues simultanément dans le cerveau ? Il faut rechercher la ré- 
ponse à cette question dans la vitesse exceptionnellement grande 
à laquelle se propagent les excitations qui assurent la stabilité et 
l'équilibre du corps de l’animal. D'après les dernières recherches, 
cette vitesse est presque égale à 120 m par. seconde, alors que la vi- 
tesse de propagation par la voie pyramidale n’est que de 80 m par 
seconde environ. 

En raison de ces particularités, les deux excitations — postu- 
rale et pyramidale qui commencent en même temps dans le complexe 
cortical de la réaction motrice conditionnée, arrivent aux segments 
effecteurs de la moelle à différents moments. Grâce à quoi, l’animal 
a le temps de déplacer le centre de gravité de son corps de façon à 
créer la possibilité physique de la levée seulement d’une patte posté- 
rieure. . 

L'utilité de cette architecture physiologique de la réaction mo- 
trice conditionnée est évidente : l'homme et l'animal ne peuvent 
accomplir un mouvement quelconque de leurs membres sans déplacer 
leur centre de gravité, c'est donc ce déplacement qui doit être assuré 
avant tout. . 

L'exemple donné illustre l'immense importance qu'acquiert le 
moment de la formation de la réaction conditionnée dans l'écorce 
cérébrale pour bien comprendre la dissociation qui existe entre ses 
divers composants et, par conséquent, le rôle de l'inhibition dans 
cette dissociation. Deux possibilités de cette association harmonieuse 
de l’activité motrice généralisée et des excitations locales apparte- 
nant au système pyramidal de l'écorce sont concevables. 

La première possibilité pourrait consister en ce que l’excitation 
provenant de l’action de l’excitant conditionnel atteint l'écorce 
cérébrale sans être compliquée par rien. Elle met ici en excitation 
une intégrale compliquée renfermant sous une forme quelconque 
les « embryons » des deux formes d’excitations futures assurant à 
la périphérie la répartition coordonnée des excitations généralisée 
et locale. Il est naturel que cette intégrale doive représenter la syn- 
thèse de toute l'expérience antérieure de l’animal quand, sur la 
base des connexions réflexes conditionnées, se créait la forme donnée 
des mouvements. 

Une telle conjecture sur la formation déjà dans l'écorce céré- 
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brale de l'intégration des deux formes d'excitation est tout à fait 
possible car nous savons que sur leur voie centrifuge ces excitations 
peuvent fort bien se dissocier et s'engager dans des voies conductri- 
ces différentes avec une vitesse de propagation différente. Par là 
même, elles pourraient assurer aux motoneurones spinaux la relä- 
tion dans le temps qui est nécessaire pour assurer l'acte coordonné 
à la périphérie. 

On peut, cependant, admettre une autre éventualité. L'excita- 
tion provoquée par un stimulus conditionnel peut se propager non 
seulement dans le sens de l'écorce cérébrale. En même temps, déjà 
au niveau de l’appareil sous-cortical, elle peut mettre en excitation 
les complexes nerveux qui sont également créés au cours de l’acqui- 
sition de l'expérience motrice sous l'influence de l'écorce cérébra- 
le et en interaction étroite avec elle. Cette répartition de l’excita- 
tion conditionnelle pourrait faire suite à une excitation presque 
simultanée de deux Complexes — cortical et sous-cortical — et for- 
mer, au moyen des neurones conjonctifs, un tout fonctionnel. Dans 
ce dernier cas, ilse créerait un système de deux excitations motrices 
telles que, malgré leur unité fonctionnelle complète, chacune d'elles 
possède dans des conditions déterminées un certain degré d’autono- 
mie d'apparition et de propagation. Il est clair que dans une telle 
situation leur comportement individuel en cas de propagation dis- 
sociée dans le temps sur les appareils effecteurs périphériques serait 
plus compréhensible. En fait, les deux hypothèses ont le droit d'être 
discutées et vérifiées expérimentalement, ce qui a été fait en son 
temps par À. Choumilina et V. Kassianov, collaborateurs de notre 
laboratoire. 

Il suffit d'examiner attentivement la représentation schématique 
de ces deux voies possibles de propagation des excitations pour que 
s'éclaircisse immédiatement la forme d'expérience au moyen de 
laquelle on peut éprouver les deux possibilités (fig. 136). 

Admettons qu'il y ait chez l'animal des réflexes conditionnés 
défensifs bien exprimés ainsi qu'une dissociation entre les excitations 
posturale et locale. Si l’on extirpe maintenant l’analyseur moteur 
en empiétant considérablement sur les formations corticales limitro- 
phes, alors l'excitation conditionnée, du point de vue de la première 
hypothèse, sera complètement privée d’excitations généralisée et 
locale. Du point de vue de la deuxième hypothèse, elle sera seule- 
ment privée du composant local, mais conservera sous une forme 
quelconque l'excitation posturale généralisée. Une expérience de 
ce genre a été effectuée à notre laboratoire par A. Choumilina et 
V. Kassianov. 

Il s'est avéré que l'usage d’un excitant conditionnel modifie 
seulement, quelques jours après l’opération, l'excitation posturale, 
alors que le composant défensif local de la réaction conditionnée 
manque totalement (voir plus bas). 

Ces résultats donnent une réponse déterminée à la question posée 
plus haut. Ils nous persuadent que lors de l'élaboration d'un réflexe 
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défensif conditionné il se crée un vaste système d'excitations entre- 
lacées auquel chaque partie du système nerveux central apporte sa 
part spécifique. 

: Maïs pouvait-il en être autrement ? Comment pourrait avoir 
lieu la redistribution du tonus dans tous les muscles sans que le 
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Fig. ‘436. Deux voies possibles de propagation de l'excitation conditionnée 
lors de la formation d’un réflexe conditionné moteur. 


I — voie avec'intégration corticale de l'excitation positionnelle et locale : II — voie ad- 

mettant l'inclusion des excitations positionnelles dès le niveau des appareils sous-rorti- 

caux (formation réticulée) ; C — cortex ; ZM — zone motrice ; FR — formation réticulée 

du tronc cérébral ; VRsS — voie réticulospinale ; ; VP — voie pyramidale ; MN — moto- 
neurone ; M — muscle. 


système, vestibulaire y participe ? Par conséquent, toute la question. 
consiste en ce que les appareils du système vestibulaire établissent, 


en cours d'élaboration, une unité fonctionnelle avec les processus 
corticaux réalisant le rôle commutateur décisif dans ce vaste système 
d’excitations. | 

L'élaboration plus détaillée de cette question a été entreprise 
au cours de plusieurs années par notre collaborateur M. Koriakine 


dans une installation méthodique spéciale. 
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Outre les questions que nous avons examinées ci-dessus, la 
tâche de Koriakine consistait à caractériser plus à fond la formation 
de la première phase de développement de la réaction motrice con- 
ditionnée, c'est-à-dire la formation de l'excitation généralisée même 
ou de l'excitation posturale. Ce processus nous a intéressés sous: 
deux rapports. Avant tout, il découle de la caractérisation même 
de l'excitation posturale qu’elle doit exciter les segments spinaux 
correspondants dans un ordre de succession déterminé. Et c’est 
bien cette succession qui doit servir d'indice de la dépendance de 
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Fig. 137. Représentation du travail avec quatre plaques pour l'enregistre- 
ment des mouvements des membres du chien. 


l’excitation posturale des prücessus nerveux dans l’analyseur mo- 
teur, c'est-à-dire des appareils du composant local de la réaction 
conditionnée dans son ensemble. 

Naturellement, un dessein nouveau exigeait une nouvelle méthode 
de recherche. Etant donné que l'animal debout dans le travail a, 
comme d'ordinaire, quatre points d'appui (ses quatre pattes) et 
que lorsqu'il lève la patte qu'il défend il ne se tient que sur trois 
points, il fallait suivre ce qui se produit, dans’ cet intervalle, avec 
les quatre pattes. Il'est clair que tout changement dans la réparti-: 
tion du tonus dans les segments spinaux doit immédiatement te- 
tentir sur la grandeur de la charge pondérale exercée sur chaque 
patte. C’est celle-ci que nous avons prise comme point de départ 
pour élaborer la méthode d' enregistrement de la propagation des’ 
excitations posturalés par les ségments spinaux. 

Pratiquement, ceci fut obtenu par les’ dispositifs suivants. La 
base d'un travail ordinaire était constituée d’une planche d'un seul 
morceau sur laquelle étaient montées quatre plaques mobiles pour 


32° 499 . 


les quatre pattes du chien. Le degré de pression sur chaque plaque 
était enregistré sur kymographe par transmission pneumatique 
(fig. 187 et 138). Grâce à ce dispositif nous avons pu suivre dans le 
temps comment se propage l'excitation généralisée dans la moelle 
épinière et en quels rapports se trouve le mouvement local à chaque 
étape des excitations posturales. 

Les recherches de M. Koriakine ont donné beaucoup de résul- 
tats intéressants qu’il a mentionnés en détail dans son ouvrage. Nous 
ne noterons ici que quelques thèses qui découlent de son travail 
(M. Koriakine, 1957). 
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Fig. 138. Actogramme enregistré sur le travail à quatre plaques. L’enregis- 
trement est fait après l’extirpation des deux zones motrices du cortex. 


1 — respiration ; £ — mouvement local du membre (patte postérieure gauche) ; 3 — mou- 

vement général (positionnel) de la patte postérieure gauche ; é — postérieure droite ; 5 — 

antérieure gauche ; 6 — antérieure droite ; 7 — excitant conditionnel ; 8 — excitant fn- 
conditionnel ; 9 — temps en secondes. 


4. Le Caractère de la propagation des excitations posturales pré- 
cédant l'apparition de l'acte local est constant, standardisé et spé- 
cifique par rapport à l’acte local donné. Cependant, il ne le devient 
pas tout de suite. Il faut une certaine période d'élaboration de la 
répartition standard des efforts dans les quatre membres. 

2. Quand le réflexe défensif conditionné d’une patte est remanié 
en réflexe conditionné d'une autre, le réflexe conditionné local est 
rapidement transformé, alors que le standard postural du premier 
réflexe conditionné l’est avec beaucoup de difficulté. 

3. Lors de l'élaboration d'une différenciation au réflexe défensif 
conditionné, le réflexe moteur local est inhibé relativement vite, 
alors que le composant postural du réflexe conditionné positif a 
lieu encore longtemps (fig. 139). 

En confrontant toutes ces propriétés des excitations locale et 
posturale, nous voyons que la fermeté et l'inertie de cette dernière 
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reflètent les particularités les plus caractéristiques du fonctionnement 
des appareils sous-corticaux. 

Sous ce rapport sont particulièrement intéressantes les données 
obtenues lors de l'élaboration d’une différenciation. L'avance con- 
tinuelle des excitations posturales sur les excitations locales et la 
stabilité extrême de l'architecture spécifique, c’est-à-dire du ca- 
ractère conditionné et adéquat des excitations posturales, rendent 
fort probable la seconde des possibilités d'union de l'écorce et de la 
sous-écorce, examinées plus haut. 

À la lumière de tout ceci, s'impose la confrontation de certains 
faits ayant la même caractéristique physiologique. 
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Fig. 139. Actogramme après différenciation complète du réflexe conditionné 
de défense (application de la différenciation no 542). 


Mêmes désignations que fig. 138. On voit l’ahsence complète de retrait local de la patte 
postérieure gauche (2). Excitation positionnelle entièrement maintenue. 
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Autrefois, nous avons constaté à notre laboratoire deux phéno- 
mènes intéressants auxquels pendant longtemps nous n’avons pas 
trouvé d'explication convenable. Nous avons appelé le premier 
« réaction de la première seconde ». Il consiste en ce que la première 
seconde de l’action isolée d'un excitant conditionnel déclenche une 
réaction conditionnée motrice de l'animal qui est d’une constance 
et d'une inertie exceptionnelles lors de l'élaboration de différencia- 
tions, de leur remaniement, etc. (P. Anokhine, E. Artémiev, 1949). 

Cette réaction motrice conditionnée passagère se maintient opi- 
niâtrement même si l’excitant conditionnel n'a pas été renforcé 
plusieurs fois. Mais si enfin elle disparaît comme, par exemple, 
après un long remaniement du réflexe conditionné moteur, il suifit 
à l’animal de s’assoupir un peu pour que cette « réaction de la pre- 
mière seconde » réapparaisse. Nous avions déjà alors l'impression 
que, par tous ses indices, cette réaction était de caractère sous-cor- 
tical, bien que, sans aucun doute, elle ait été élaborée sous l'influen- 
ce de processus corticaux. Quel est donc le sens de cette réaction 
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-de la « première seconde », qui par tous ses traits ressemble aux 
réflexes conditionnés dont Pavlov a dit que « par leur stabilité ils 
font concurrence aux réflexes inconditionnés » ? | 

Son sens est devenu plus clair quand on a découvert, à notre 

Jaboratoire, que le composant respiratoire de la réaction condition- 
née se met généralement en évidence avant tous les autres (S. Ba- 
lakine, 1935 ; V. Kassianov, 1947). 
. Nous savons déjà que ces dernières années Gannt est parvenu à 
la conclusion que le composant cardiaque de la réaction condition- 
née se manifeste encore avant le composant respiratoire, cependant, 
cela ne change rien à la nature fondamentale de !'« avance » prise 
par les composants végétatifs sur les principaux constituants — séc- 
rétoire et moteur. Ce qui importe, c'est que tous les phénomènes 
décrits ci-dessus se déroulant presque aussitôt que l’excitation con- 
ditionnée atteint les appareils intégratifs les plus rapprochés de la 
sous-écorce se réunissent. par leurs propriétés communes : ils reflè- 
tent la propagation primaire de l'excitation conditionnée le long des 
appareils sous-corticaux qui se sont connectés avec l'écorce dans la 
période d'élaboration de la réaction conditionnée. 

Quels sont donc les appareils qui réalisent la sortie précoce sur 
la moelle épinière de l'excitation posturale, des excitations de la 
« première seconde », des excitations des centres respiratoire et car- 
diaque, etc. ? | 

Notre première supposition consistait en ce que cette « avance » 
devait le plus vraisemblablement se réaliser avec l’aide de la for- 
mation réticulée et de ses voies descendantes (A. Choumilina, 1939 ; 
P. Anokhine, 1940). Cependant, c’est seulement ces dernières années 
que cette supposition s'est vue entièrement confirmée par le déve- 
Jloppement rapide de la physiologie de la formation réticulée (Mo- 
ruzzi et Magoun, 1949 ; 1952 et autres). 

Comme l'ont montré les recherches sur la formation réticulée, 
des ramifications collatérales de toutes les voies afférentes ascendan- 
tes y parviennent. Cette particularité permet à la formation réti- 
-culée de recevoir toutes les excitations afférentes avant qu'elles par- 
viennent à l'écorce cérébrale par la commutation synaptique au ni- 
veau du thalamus. 

C'est pourquoi il est difficile de supposer que ces émissions 
collatérales des excitations périphériques afférentes, ordinairement 
riches en impulsions, dans la formation réticulée ne participent pas 
à la formation des réflexes conditionnés. Nul doute que toute exci- 
tation conditionnée provoque avant tout l'excitation de la forma- 
tion réticulée, ce qui se fait sentir dans les manifestations fonction- 
nelles de l’organisme directement rattachées à cette formation. Nous 
estimons que c’est grâce à cela que se produit l’« avance » du com- 
posant respiratoire sur tous les autres composants de la réaction 
conditionnée. La généralisation de l'excitation conditionnée dans 
la région de la formation réticulée se produit avant que l'excitation 
envahisse le composant cortical le plus différencié de la réaction 
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motrice conditionnée. Ceci signifie que le système des centres res- 
piratoires, le centre cardiaque et l'appareil vestibulaire peuvent 
s'exciter déjà sous l'action d’un excitant conditionnel par généra- 
lisation de l’excitation au niveau de la formation réticulée et dans 
la région hypothalamus-thalamus. 

Si l'on admet cette supposition, beaucoup de ce qui est obscur 
dans le comportement des composants végétatifs de la réaction con- 
ditionnée devient suffisamment clair. Cependant, il convient de 
noter spécialement qu’une telle supposition ne prive aucunement 
la réaction conditionnée de ses propriétés d'intégrité et d'unité en 
tant que formation corticale fonctionnelle, étant donné que la pro- 
priété spécifique de la réaction conditionnée — son Caractère adap- 
tatif signalisateur — est déterminée chez les animaux supérieurs 
par l'écorce cérébrale. Il s'agit seulement de la mise en évidence de 
quelques composants de la réaction conditionnée qui, en accord 
avec son architecture physiologiqué générale, doivent apparaître 
sur les appareils effecteurs périphériques avant que se forme la réac- 
tion conditionnée dans son ensemble. Par exemple, si dans le cas 
concret de la réaction défensive conditionnée l'animal soulevait 
la patte postérieure protégée avant que se répartisse le tonus de la 
musculature axiale, il tomberait immédiatement pareil à une sta- 
tuette de bronze dont une jambe est brisée. 

Ainsi, les données factuelles de notre laboratoire obtenues au 
cours de plus d'un quart de siècle trouvent actuellement une expli- 
cation de plus en plus nette. L'interprétation donnée plus haut du 
phénomène de l'avance prise par les composants respiratoire, car- 
diaque, posturalet autres de la réaction conditionnée a été fortement 
confirmée par les faits obtenus ces dernières années dans l'étude de 
la formation réticulée. Le rôle de cette dernière dans la réalisation 
des actes globaux du comportement reste encore insuffisamment 
étudié. La confrontation des faits de l’activité nerveuse supérieure 
avec les propriétés physiologiques générales de cette formation ner- 
veuse donnera sans aucun doute des résultats positifs. 

Plus bas, en examinant les rapports de l'écorce et de la sous- 
écorce, les faits les plus marquants de ce nouveau courant neuro- 
physiologique seront analysés à part. Pour le moment, il importe 
de souligner que les mécanismes de formation de la réaction condi- 
tionnée, en tant qu'’acte global, peuvent être compris sur la base des 
propriétés de l'architecture d'ensemble du système fonctionnel. Toutes 
formulations purement verbales du caractère « global » du réflexe 
conditionné satisferont de moins en moins le chercheur. 

De ce point de vue, nous essayerons de pénétrer les processus ac- 
compagnant l'apparition d'une réaction défensive conditionnée 
sous la forme de la patte postérieure droite levée. 

Ordinairement, l’animal se tient sur quatre pattes. Le poids de 
son corps est réparti régulièrement sur quatre points d'appui et, 
par conséquent, chaque membre prend une part déterminée au main- 
tien du corps en position horizontale. 
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Que se produit-il quand commence à retentir l’excitant défensif 
conditionnel ? Comme le montrent les faits expérimentaux examinés 
plus haut, ce sont tout d'abord les excitations posturales qui se 
redistribuent donnant lieu à la répartition du poids du corps de l'ani- 
mal sur trois points d'appui. Ceci signifie que déjà, à la phase donnée 
de formation de la réaction conditionnée, il y a libération, par rap- 
port à l’excitation posturale, du membre postérieur qui doit réaliser 
la réaction locale. 

Par conséquent, nous devons reconnaître que dans le complexe 
central des excitations motrices assurant le maintien de la pose 
normale de l'animal il s’est déjà produit à cette phase une réfention 
d’une partie déterminée du complexe se rapportant à une patte pos- 
térieure. Cette dernière n'est pas encore levée, mais ses éléments 
spinauxz sont déjà libérés pour la réception des excitations locales 
de la voie pyramidale. Comme le montre l'analyse des oscillogram- 
mes, tout le processus assurant l'acte local se déroule au cours de 
0,1-0,2 seconde. 

I1 découle de tout ce qui a été dit que l’inhibition des divers 
composants de la réaction conditionnée globale ne peut se produire 
qu'au cours et dans la région de la formation de tout le complexe 
central des excitations assurant l'apparition du réflexe con- 
ditionné. 

Revenons à l'exemple de l'inhibition différenciée du réflexe 
alimentaire conditionné. Admettons qu'elle soit créée dans la re- 
présentation corticale du réflexe inconditionné par action sur l’exci- 
tation de cette représentation d’une excitation plus forte de réaction 
biologiquement négative, Toutefois, nous savons que la réaction 
alimentaire conditionnée, comme un tout, renferme en elle non seu- 
dJement une réponse sécrétoire, elle comprend également une série 
d’autres composants qui peuvent aussi entrer dans la composition 
de la réaction biologiquement négative, mais dans leur expression 
spécifique. Ces composants peuvent être : la motricité générale, la 
respiration. En tant que composant de la réaction alimentaire con- 
ditionnée, la respiration a ses particularités spécifiques, elle se dé- 
roule avec expiration profonde, à un rythme déterminé, sans accélé- 
ration marquée, Or, en tant que composant de la réaction biologique- 
ment négative, la respiration est rapide, arythmique et; ce qui est 
particulièrement typique, elle se déroule toujours avec un tonus 
inspiratoire élevé. 

De cette caractérisation comparée de l’un des composants de 
deux systèmes d’excitation en concurrence, nous sommes obligés 
de conclure que La réaction biologiquement négative qui se déroule 
non seulement inhibe la représentation corticale de la salivation, 
mais modifie le caractère et l'intensité de tous les autres composants 
de la réaction alimentaire conditionnée. 

.. Une telle diversité d'interactions de la réaction biologiquement 
négative et de la réaction alimentaire, pourrait-elle avoir lieu si 
l’inhibition surgissait immédiatement à l'extrémité corticale de 
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l’analyseur de l'excitant différentiel ? Certes, non. En outre, d’une 
façon générale, la supposition d’une localisation de l'’inhibition dans 
l’analyseur ne permet pas de pénétrer dans les mécanismes décrits 
plus haut et assurant tant la diversité des réactions globales de l'or- 
ganisme que leur interaction se terminant par l’irhibition d’une 
partie de leurs composants et la mise en évidence des autres. 

Il est opportun de mentionner ici l'étude de la réaction condi- 
tionnée de Ricci, Jasper, Doane (1957) avec utilisation de micro- 
électrodes. En observant le comportement de différents éléments 
corticaux de diverses couches de l’écorce, ils ont établi une extraor- 
dinaire diversité des processus qui s’y déroulent au moment de l’ap- 
plication de l’excitant conditionnel. 

Alors que certaines cellules corticales entrent en excitation, 
d’autres se mettent à ce moment en état d’inhibition. Les unes se 
trouvent excitées durant toute l’action de l’excitant conditionnel, 
les autres tantôt s'excitent, tantôt s’inhibent et ainsi de suite. Tout 
ceci montre que la réaction conditionnée en tant qu’un tout a une 
structure physiologique fort complexe. En ce sens, les dernières don- 
nées de Jasper (1963) sont tout à fait démonstratives. 

Dans des expériences spéciales sur les réflexes conditionnés, il 
a montré qu'il y a une grande diversité dans la spécificité de la fonc- 
tion entre les différentes cellules corticales. Certaines d’entre elles 
peuvent s’exciter au début de l’action du réflexe, d'autres, à la fin, 
etc. Il existe, apparemment, même des cellules s’excitant spécifi- 
quement ou s'inhibant spécifiquement au moment de l'élaboration 
de la différenciation. Cependant, dans tous Les cas l’excitation et 
l’inhibition constituent un certain système intégratif qui acquiert 
un sens fonctionnel en raison de sa diversité. D'après Jasper, nos 
tentatives pour comprendre le sens réel de l’activité intégrative sur 
la base des phénomènes électriques sont encore bien loin des inter- 
actions neuroniques réelles. 

Ainsi, toutes les données factuelles permettent de conclure que 
la rencontre des excitations « inhibante » et « inhibée » dans l’écor- 
ce et la sous-écorce cérébrales est multilatérale et se produit pré- 
cisément lors de la formation du complexe cortical des excitations 
conditionnées sur le territoire cellulaire de presque toutes les « re- 
présentations corticales ». C’est cette rencontre qui détermine les 
composants du réflexe conditionné qui resteront inchangés, ceux 
qui seront modifiés ou remplacés par d'autres et ceux qui seront com- 
Plètement inhibés. On voit que cette « rencontre » ne peut être, en 
réalité, que la rencontre d’un système d'excitations et non celle 
d'unités élémentaires d'excitations. 

Une question légitime peut se poser : est-ce que cette représen- 
tation des mécanismes de formation de la réaction conditionnée ne 
baisse pas le rôle «créateur » de la partie afférente du S.N.C., c'est-à- 
dire de l’écorce cérébrale dont parlait Pavlov ? Nullement. Faut- 
il poser la question de savoir quels facteurs déterminent la direction 
et les caractères définitifs de la rencontre de deux systèmes d'exci- 
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tations pour s’apercevoir que la fonction afférente est non seulement 
‘loin de diminuer, mais, au contraire, s'avance au premier plan. 

C'est justement la manipulation par l'écorce cérébrale de toutes 
les diverses actions internes et externes sur l'organisme au stade 
de la synthèse afférente qui détermine lesquels des composants de 
la réaction conditionnée seront inhibés au moment de sa formation 
et lesquels trouveront une expression extérieure. Lors de la forma- 
tion de la réaction conditionnée rien ne peut se produire sans influen- 
ce et contrôle constants de la part des excitations afférentes qui sont 
continuellement amenées par les régions analysatrices de l'écorce 
cérébrale. 

Seules l’analyse et la synthèse corticales des excitations afféren- 
tes de l'expérience, tant présente que passée, de l'animal peuvent 
déterminer le sens adaptatif de la répartition des excitations et des 
inhibitions parmi les différents composants de la réaction condition- 
née juste au moment de sa formation. Le schéma de principe de cette 
répartition des deux processus parmi les composants de la réaction 
conditionnée ne se distingue pas de celui que nous avons examiné 
en rapport avec la mise au point d'une différenciation ou d'une 
inhibition extinctive. Elle se multiplie seulement suivant le nombre 
des représentations corticales participantes provenant des différents 
organes et fonctions. 

Essayons maintenant de nous représenter l'interaction des pro- 
cessus d’excitation et d’inhibition lors de la formation d'une réac- 
tion sécréto-motrice conditionnée dans le cas le plus difficile à 
expliquer, celui de la dissociation des composants sécrétoire et mo- 
teur de la réaction. 

Comme nous l'avons déjà indiqué, dans la situation de notre 
expérience, la réaction sécrétoire conditionnée de l’animal a lieu 
quand on emploie tous les excitants conditionnels, étant donné qu'ils 
sont tous et toujours renforcés par l’appât indépendamment du côté 
que signale l’excitant conditionnel donné. Au contraire, le compo- 
sant moteur de la réaction conditionnée se trouve dans une situation 
particulière : toute la différenciation du comportement de l'animal 
se produit suivant l’analyseur moteur. Cette circonstance se mani- 
feste avant}tout par le fait que le composant sécrétoire de la réaction 
conditionnée se produit avant que s'établisse la différenciation 
du composant moteur par rapport au côté du renforcement. C'est 
pourquoi l’animal présente à la période donnée une réaction explo- 
ratoire très accusée. 

Admettons que le « do » soit renforcé sur le côté gauche du tra- 
vail et le « mi » sur le côté droit. Suivons la marche de la différencia- 
tion de ces excitants d'après le lieu du renforcement. L'ensemble 
des processus nerveux caractérisant les différents stades de la diffé- 
renciation est représenté schématiquement fig. 140. 

Comme le montre le schéma À, l'excitation du « do » parvient 
à la cellule corticale de l'analyseur acoustique a. De là, l'excitation 
se dirige vers une série de représentations corticales sur la base des- 
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quelles se forme la réaction conditionnée. Admettons que ce soient 
la représentation corticale de la salivation s et les représentations 
corticales d et g correspondant aux. deux complexes d’excitations 
dans l'analyseur moteur pour les côtés droit et gauche du travail. 
Les deux derniers complexes se trouvant dans les limites de l'analy- 
seur moteur établissent inévitablement entre eux des rapports ré- 
ciproques, c’est-à-dire quand l'un se trouve en excitation, l'autre 


20” , do LA go” 
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Fig. 140. Différenciation graduelle du côté du renforcement dans les condi- 
tions d'une expérimentation avec un travail bilatéral. 


A — premières applications de l'excitant différentiel, les réactions sont mixtes ; B — ap- 

parition de la réaction d'exploration (RE) et de l'inhibition des deux réactions motrices ; 

€ — commencement de la différenciation ; D — différenciation définitive et entraînée du 

choix du côté du nourrissement sans participation de la réaction exploratoire À l'élabora- 

tion de la différenciation réalisée par l’intermédiaire d’une influence inhibante accessoire 

(x) ; a — analyseur ; s — composant sécrétoire des réactions conditionnées ; d — mouve- 
ment vers l'écuelle droite ; g — mouvement vers l’écuelle gauche. 


doit immanquablement entrer en inhibition, étant donné que le 
chien ne peut se trouver à la fois des deux côtés du travail. Sur le 
schéma À la réaction non différenciée de l'animal est indiquée en 
lignes ondulées pour l’un et l’autre complexes : à l'excitant condi- 
tionnel « do » renforcé dans l'écuelle gauche l'animal se meut à la 
fois vers les écuelles droite et gauche. Cependant, le stade suivant 
apparaît, aussitôt qu'au «do» (côté gauche) et au «mi» (côté 
droit) l'animal répond seulement par la sécrétion et d’autres com- 
posants végétatifs ; quant au composant moteur de la réaction con- 
ditionnée sous la forme de mouvement de l'animal vers les écuelles, 
il est totalement inhibé. Ces relations sont montrées en pointillé sur 
le schéma B (fig. 140). 

Il convient de faire également attention à ce que, dans le cas 
d'une dissociation entre les composants sécrétoire et moteur de la 
réaction conditionnée (schéma B), le rapport des processus d'’exci- 
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tation et d’inhibition est en principe fondamentalement le même 
que dans tous les autres cas de développement d'une inhibition in- 
terne que nous avons analysés. Cette circonstance souligne une fois 
de plus la justesse de la thèse essentielle de Pavlov selon laquelle 
toutes les formes d'inhibition corticale sont unies par leur nature 
physiologique et diffèrent seulement par les « conditions de leur ap- 
parition ». 

Qu'est-ce qui sert alors d’« excitation inhibante » dans le cas 
donné, c'est-à-dire qu'est-ce qui conduit à la rétention des compo- 
sants moteurs de la réaction conditionnée pour le côté gauche et le 
côté droit en présence d’une excitation alimentaire conditionnée se 
manifestant par une salivation conditionnée ? 

Etant donné que, dans nos expériences, tous les excitants con- 
ditionnels sont renforcés par un appât, il est naturel de penser que 
le « non-renforcement » et l’apparition de la forte excitation d'une 
réaction biologiquement négative rattachée à ce non-renforcement 
ne peuvent en ce Cas servir d’impulsion lors de l'apparition d'une 
inhibition dans l’analyseur moteur comme cela l'était dans tous 
les cas d'inhibition interne classique que nous avons étudiés plus 
haut. 

La question se tranche aisément si l’on observe attentivement 
le comportement de l’animal au stade de l'inhibition totale des 
deux composants moteurs de la réaction conditionnée. Quand agit 
l’excitant conditionnel, l'animal manifeste une réaction exploratoi- 
re tout à fait accusée, il fixe alternativement et intensément les deux 
côtés du travail, regarde les excitants conditionnels, situés sous 
le milieu du travail, etc. Chez certains animaux la réaction se déve- 
loppe si nettement et si fortement qu'ils sautent du travail et se 
jettent pour « explorer » la source des excitants qu'ils ont du mal 
à différencier. Ainsi, le schéma de principe général d’apparition et 
de localisation de l’inhibition corticale — l'inhibition de la repré- 
sentation corticale de la salivation par le développement d'une « ex- 
citation inhibante » plus forte — reste en vigueur. Cependant, le 
rôle de la réaction biologiquement négative dans nos expériences 
appartient à la forte excitation provenant de la réaction exploratoire 
et ce n’est pas l'excitation de la représentation corticale de la sali- 
vation s qui est inhibée, mais l'excitation de deux complexes encore 
indifférenciés de l’analyseur moteur (fig. 140, B). 

Ainsi, les particularités de la méthode de renforcement de l’ani- 
mal à partir de deux écuelles situées sur les côtés opposés du travail 
ont pour résultat une orientation de toute l'énergie corticale de l’ani- 
mal vers la différenciation de deux complexes réciproques de l’ana- 
lyseur moteur, alors que le composant sécrétoire toujours renforcé 
a lieu pendant presque toute la durée de cette différenciation. 

Dans tous les faits et raisonnements précédents on avait en vue 
l'inhibition sélective du composant moteur seul de la réaction con- 
ditionnée. Ceci n’est pourtant pas équivalent à l'inhibition de l’a- 
nalyseur moteur dans son ensemble, étant donné que l'animal res- 
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tant assis au milieu du travail n'est nullement privé de la possibi- 
lité de se mouvoir. Quand agit l’excitant conditionnel, il tourne 
alternativement la tête soit vers l’écuelle droite, soit vers l’écuelle 
gauche, renifle l’air, se met sur ses gardes, etc. Mais c'est alors une 
forme tout à fait déterminée de mouvement qui est inhibée, la réac- 
tion motrice conditionnée vers les écuelles. 

Pavlov avait depuis longtemps attiré l'attention sur cette fa- 
culté de l’analyseur moteur à la fragmentation fonctionnelle extrême 
de ses différentes parties, permettant à l'animal de régler son adap- 
tation motrice sur la situation extérieure dans les combinaisons 
les plus diverses de contractions musculaires. En décrivant, par 
exemple, les particularités du « réflexe de précaution biologique » 
Pavlov remarquait : « Son corps restant immobile, le chien explore 
la situation en tournant sa tête en tous sens, c’est-à-dire ses récep- 
teurs — nez, oreilles, yeux . Ses principaux traits (du réflexe de 
précaution biologique. — P.A4.) sont l’immobilité du corps entier, 
les récepteurs continuant à fonctionner et la tête à se mouvoir 1. » 

On voit que dans cette description du réflexe de précaution bio- 
logique est complètement caractérisée la faculté de l’analyseur mo- 
teur que nous avons aussi rencontrée dans les expériences de disso- 
ciation des composants sécrétoire et moteur de la réaction condition- 
née entière. 

Autre part, parlant de la répartition sélective de l’inhibition 
dans l'écorce cérébrale, Pavlov a écrit : « En ce qui concerne l'ex- 
tension de l’inhibition, on observe des fragmentations fonctionnelles, 
des dissociations tant de l'écorce que du reste du cerveau en des 
parties plus ou moins grandes. La zone motrice s’isole souvent du 
reste de l'hémisphère particulièrement dans l'écorce et d’une façon 
tout à fait nette on constate la dissociation fonctionnelle dans la zone 
motrice même *» (souligné par nous. — P.A.). Cette déclaration 
souligne avec assez de clarté à quel point l'inhibition des divers 
composants de la réaction conditionnée toujours complexe de l’ani- 
mal peut être fragmentée. 

. Une question se pose pourtant : une fragmentation fonctionnelle 
aussi fine de l’analyseur moteur de l'écorce cérébrale, pourrait-elle 
avoir lieu si l’inhibition survenait immédiatement dans l’analyseur 
cortical de l’excitant conditionnel donné, par exemple dans les cel- 
lules de l'analyseur acoustique correspondant au « do » ? Nous ne 
voyons pas actuellement une possibilité quelconque de donner une 
explication physiologique à cette localisation fragmentée de l’inhi- 
bition conditionnée. 

La très riche expérience du laboratiore de Pavlov nous apprend 
que dans presque tous les cas d'inhibition externe du cerveau il 
s’agit d’une action subite sur l'animal de certains agents du monde 
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intérieur ou extérieur qui en raison de leur « nouveauté » provoquent 
obligatoirement une réaction exploratoire accusée. L’excitation pro- 
venant de cette dernière réaction est finalement une « excitation 
inhibante » qui détermine l'apparition d'une inhibition tant dans 
la sous-écorce que dans la représentation corticale du centre alimen- 
taire, c’est-à-dire inhibe l’activité alimentaire présente de l'animal 
d'après un mécanisme déjà connu. 

Discutant dans sa troisième leçon l'origine de l'inhibition ex- 
terne, Pavlov a caractérisé ainsi les conditions de son apparition : 
« Tout .. excitant nouveau conduit immédiatement à l'apparition 
d'un réflexe exploratoire, c'est-à-dire que le récepteur correspondant 
se plate dans le sens du nouvel excitant, le chien écoute, inspecte 
du régard, renifle et ce réflere exploratoire inhibe notre réflexe 
conditionné … Tous les cas d’inhibition externe ... sont caractéri- 
sés .… par ce que l'apparition dans le S.N.C. d’une autre activité 
nerveuse étrangère se fait immédiatement connaître par diminution 
ou disparition des réflexes conditionnés ! » (souligné par nous. — 
P.A.). 

Ces citations mettent en évidence un fait important : lors de 
l'appréciation des activités qui se font concurrence, Pavlov parle 
sans cesse de l'action inhibante du réflexe exploratoire déjà dévelop- 
pé dans toutes ses parties. 

Nous considérons nécessaire de prêter une attention particulière 
à cette circonstance qui correspond aux schémas d'apparition de 
l'inhibition interne que nous avons donnés plus haut pour le déve- 
loppement de ses différentes formes. 

Partant du principe du système fonctionnel nous pouvons éga- 
lement formuler la différence entre inhibitions « interne » et « ex- 
terne ». L’inhibition interne commence toujours par une dissocia- 
tion dans l'accepteur de l'action, étant donné que dans ce cas la 
condition obligatoire est le non-renforcement. 

Dans le cas de l’inhibition externe, l'excitation inhibante pro- 
venant d'une activité étrangère peut s "insérer dans n'importe quelle 
phase du déroulement des mécanismes du système fonctionnel du 
réflexe conditionné. En outre, l'inhibition externe survient déjà 
immédiatement au moment où agit l'excitation inhibante. Au con- 
traire, l’inhibition interne survient graduellement dès le second ou 
le troisième non-renforcement par suite de la formation d'un nouvel 
accepteur de l'action correspondant à l’état de cette insatisfaction. 
Quant à l'excitant conditionnel, il devient un signal de cette insa- 
tisfaction. 

Cependant, il suffit de regarder le schéma de principe que nous 
avons proposé plus haut (fig. 132: et 133) pour comprendre l'appari- 
tion de toutes les formes d’inhibition interne et l'on se rend compte 
immédiatement que l’«excitation inhibante », provenant de la 
réaction exploratoire, inhibe l’activité en cours de la représentation 
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corticale de la salivation selon les mêmes mécanismes physiologiques 
élémentaires que l'« excitation inhibante » provenant d’une réaction 
négative de l'animal provoquée par un non-renforcement dans le 
cas de l'inhibition interne. 

C'est ici que se referme le cercle de nos démonstrations d'appari- 
tion et de localisation de toutes les formes d'inhibition corticale, 
aussi bien externe qu'’interne, dans toutes ses modifications. Finale- 
ment, elles représentent toutes le résultat de l’action d’une excita- 
tion plus forte d'une autre réaction non alimentaire de l'organisme 
tout entier sur la représentation corticale de la salivation, bien que 
les conditions d'apparition d'autres réactions puissent différer dans 
leurs détails les plus divers. Nous l’avons montré nettement sur 
trois schémas comparatifs d’inhibitions extinctive, différenciatrice 
et conditionnée. 

La différence consiste seulement en ce que l’« activité étrangère » 
pour toutes les formes d'inhibition conditionnée résulte d'une dis- 
sociation et est représentée tout d’abord par la réaction exploratoire 
et ensuite biologiquement négative de l'animal, alors que dans tous 
les cas d’inhibition externe elle est représentée par tout autre ac- 
tivité non alimentaire de l'animal. Cette autre activité peut être 
exploratoire, douloureuse, agressive, sexuelle, etc. 

Du point de vue de leur construction, ces deux inhibitions sont 
le résultat de l'influence inhibante d’une activité plus intense et 
nouvelle de l'organisme sur l'activité conditionnée présente de l’é- 
corce cérébrale. Par leur nature intime, elles peuvent être soit un 
cas d'inhibition pessimale, c'est-à-dire de dépolarisation, se déve- 
loppant suivant les conditions dans les appareils corticaux ou sous- 
corticaux, soit un exemple d’inhibition d'hyperpolarisation. 

Une question reste insoluble : dans quels cas la « rétention » 
réelle de l'activité se réalise-t-elle avec l’aide d’une inhibition cons- 
titutionnelle se développant sur les membranes subsynaptiques 
spécifiques par les cellules de Renshaw et dans quels cas se fait-elle 
à l’aide de l'inhibition pessimale de Vvédenski ? Il est fort possible 
que la deuxième forme d'inhibition se réalise par l'insertion de neu- 
rones inhibiteurs intercalaires d’un haut degré d'excitation. 

Récapitulant tout ce qui a été dit sur l'architecture physiologi- 
que générale de la réaction conditionnée en tant qu'activité inté- 
grale de l'organisme et en rapport avec la localisation de l’inhibi- 
tion conditionnée dans les structures cellulaires corticales, on peut 
tirer les conclusions suivantes : 

1. L'unité principale d'activité adaptant l'organisme au mo- 
ment. donné est le système fonctionnel au sens large du terme. L’or- 
ganisme modifie sans cesse ses activités. Par conséquent, toute forme 
d'inhibition est un moyen pour libérer l'organisme des activités su- 
perflues en accord avec la loi de l'exclusivité. 

2. L'inhibition conditionnée ne peut avoir lieu qu'après la 
formation de la réaction conditionnée ou de ceux de ses composants 
qui sont à inhiber. En l’absence de réaction conditionnée il n'y a, 
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naturellement, pas de base physiologique pour mettre en évidence 
l'action inhibante d'une réaction plus forte prédominante dans 
l'activité nerveuse. De plus et fondamentalement l'inhibition d'u- 
ne réaction conditionnée est possible aussi au stade de ta synthèse 
afférente inachevée. | 

3. L'approche systémique de l'explication de l'inhibition in- 
terne tient compte immanquablement du non-renforcement par la 
nourriture comme dissociation. Dans tous les cas, cette inhibition 
est la conséquence d’une réaction conditionnée déjà déployée, c'est 
pourquoi il s'agit d’une base conflictuelle de l’inhibition interne, 
tout au moins à partir de la deuxième application de l'excitant 
inhibé. 

Comme le montrent ces données, la zone de formation de la réac- 
tion conditionnée ne coïncide nullement avec le stade de la réaction 
conditionnée où l'excitation conditionnée est déjà sortie sur les 
neurones finals des appareils effecteurs. Sur le plan spatial, cette 
zone est située au-dessus des neurones finals et représente une forma- 
tion intégrative correspondant au moment de la « prise de déci- 
sion » d'une action bien déterminée avec inhibition de tous les au- 
tres degrés de liberté qui sont fort nombreux. C’est pourquoi les 
neurones finals reçoivent des excitations conditionnées déterminant 
automatiquement leur degré de participation et leur expression spé- 
cifique dans l'aspect effecteur de toute la réaction conditionnée. 
C'est pourquoi il est peu probable que l'inhibition conditionnée 
puisse manifester son action au niveau des neurones terminaux, 
étant donné que nous avons déjà ici un processus irréversiblement 
constitué. 

Il se peut, seulement dans quelques cas particuliers dont nous 
parlerons plus bas, que l'écorce cérébrale expédie aussi loin à la 
périphérie ses excitatious inhibantes en réprimant sélectivement 
des composants isolés de la réaction conditionnée. 

Dans les mêmes exemples de réactions conditionnées que nous 
avons analysés plus haut, nous avions affaire à un appareil effec- 
teur dans lequel sont disposés sous une forme intégrée les embryons 
de tous les composants de la future réaction conditionnée. II im- 
porte de noter que les structures sous-corticales prennent aussi 
à côté de l'écorce cérébrale une part active à ce stade de formation 
de la réaction conditionnée. Le fait de l'inertie exceptionnelle et 
de la rapidité du développement de certains composants de la réac- 
tion conditionnée, le composant respiratoire par exemple, souligne 
sa composition qualitative hétérogène. 

Si nous nous représentons pour un instant que ces composants 
peuvent être inhibés tous à la fois ou séparément ou bien en combi- 
naisons variées, il devient tout à fait clair que la notion même de 
« localisation » appliquée à l'apparition d’une inhibition eondi- 
tionnée doit prendre un autre sens « systémique ». On peut affirmer 
que dans les recherches ultérieures de la « localisation » de l’inhibi- 
tion conditionnée, les questions de l'architecture de la réaction con- 
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ditionnée et de sa formation doivent devenir centrales. C'est seule- 
ment si l’on tranche nettement ces questions qu'on pourra trouver 
aux « foyers d'inhibition » hypothétiques une place tout à fait réel- 
le dans l'acte adaptatif global de l'animal. 

4, On s'arrêtera particulièrement sur la notion courante de « re- 
présentation corticale du réflexe inconditionné ». Est-ce qu'une ac- 
tivité globale nouvellement formée de l'organisme, ayant dans sa 
composition des excitations plus fortes, peut exercer une action 
inhibante sur la «représentation corticale du réflexe incondition- 
né » ? Après avoir montré l'insuffisance de la conception de la lo- 
calisation de l’inhibition dans l’analyseur, depuis 1932, nous nous 
en tenions à ce point de vue. Sans avoir alors d’autres points d'ap- 
pui pour expliquer les mécanismes de formation de la réaction con- 
ditionnée comme un tout, nous avons pris « la représentation cor- 
ticale du réflexe inconditionné » en qualité de formation possible 
dans laquelle peut survenir une inhibition conditionnée. Cependant 
la justice exige de reconnaître que nous n'avions pas pour cela de 
considérations particulièrement probantes ni de prémisses physiolo- 
giques. En réalité, la seule justification de notre nouveau point de 
vue était l'impossibilité de s’en tenir à la notion couramment 
admise autrefois sur la localisation de l'inhibition conditionnée, 
car elle ne concordait pas avec les faits. 

Par la suite, d’autres auteurs se sont déclarés d'accord avec nous 
en partant de leurs propres expériences originales (I. Korotkine, 
B. Khodorov et al.). 

Cependant, comme on pouvait déjà conclure de nos représenta- 
tions sur les mécanismes de formation d'une réaction conditionnée 
globale, ce point de vue ne peut être aujourd'hui accepté sans réser- 
ve. Encore moins convaincantes sont les affirmations que l'inhibi- 
tion conditionnée se localise quelque part entre l'analyseur et la 
représentation corticale du réflexe inconditionné (E. Asratian, 1955). 
En réalité, il n'y a aucune raison physiologique de l’affirmer si 
l'on prend en considération les particularités de l’architecture ana- 
lysée plus haut de la réaction conditionnée elle-même. 

Il est tout à fait évident que l'authenticité de toutes nos repré- 
sentations concernant la localisation de l'inhibition conditionnée 
se trouve en dépendance directe de la façon de comprendre la nature 
physiologique et morphologique de la « représentation corticale » 
du réflexe inconditionné. Si étrange que cela puisse paraître, nous 
n’avons jamais abordé cette notion du point de vue de sa place dans 
le système d'une réaction conditionnée globale. On est souvent for- 
cé de recourir à cette notion là où elle ne peut être appliquée. 

Si l’on part des premières déclarations de Pavlov sur cette ques- 
tion, la « représentation » dans l'écorce de n'importe quels organes, 
tissus ou fonctions, doit être comprise comme une formation de 
nature afférente. Or, cela signifie qu'elle doit obligatoirement pren- 
dre part à la synthèse afférente de toutes les excitations parvenant 
de la périphérie au cours de l’action de l’excitant inconditionnel. 
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C’est cette circonstance qui détermine le rôle décisif de l’excitant 
inconditionnel, en tant qu'afférentation en retour, dans la construc- 
tion de l’accepteur de l’action. Par conséquent, le caractère affé- 
rent de la représentation de l’exoitation inconditionnée dans l’écor- 
ce cérébrale détermine aussi son rôle dans la construction de l'ap- 
pareil afférent auxiliaire du réflexe conditionné qui, nous l'avons 
vu, est tout à fait nécessaire pour corriger l’action réflexe et ses ré- 
sultats. 

On sait que cette conception de Pavlov sur la représentation 
corticale de l’excitant inconditionnel se trouve en plein accord avec 
ses vues sur l'écorce cérébrale en tant que « secteur afférent isolé » 
du S.N.C. Naturellement, cela ne signifie pas, comme le compren- 
nent certains chercheurs, une rupture totale entre l'écorce et la 
fonction efférente. Il s’agit d’une fonction décisive de l'écorce cé- 
rébrale. 

Certes, il y a dans l'écorce des éléments nerveux déterminant la 
sortie des excitations intégrées vers les centres effecteurs, mais ceci 
ne contredit nullement la fonction de l'écorce cérébrale comme orga- 
ne essentiellement afférent. 

Nous avons vu que le rôle de la synthèse afférente dans l'écorce 
cérébrale consiste en ce que les signalisations afférentes les plus 
diverses provenant des intéro et extérocepteurs et organisant un 
certain tout synthétique déterminent l’acte réponse réflexe qui 
doit être édifié au moment donné sur la base de cette afférentation. 
L'acte réponse même doit être nécessairement formé après la syn- 
thèse afférente, « après » devant être compris tant du point de vue 
de l'espace que du temps. 

Les questions de la localisation des inhibitions empêchant le 
développement du réflexe conditionné peuvent être facilement re- 
présentées sur la base de l’architecture générale du réflexe condition- 
né (fig. 105). 

Comme le montre la figure, la représentation corticale de l’exci- 
tant inconditionnel peut être associée dans l’espace avec d’autres 
signalisations afférentes au cours de la « synthèse afférente ». À ce 
stade de la formation d’une réaction conditionnée, c'est-à-dire au 
stade de la synthèse afférente, l'appareil efférent de la réaction con- 
ditionnée n’a pas encore reçu d'excitations organisées, c’est pour- 
quoi la formation d’une réaction conditionnée, en ce qui concerne 
la composition et la répartition de ses composants effecteurs, n’a 
pas encore commencé. 

Il est probable que de nombreux aspects de la réaction condi- 
tionnée ne soient pas pris en considération dans ce schéma (voir p. 
319). Cependant, du point de vue de la localisation de l’inhibition 
conditionnée qui nous préoccupe pour l'instant, ce schéma fait 
comprendre sans aucun doute ce que nous ne pouvons pas admettre 
dans la conception existante de la localisation et ce que nous devons 
encore étudier pour résoudre ce problème compliqué. C'est en cela 
que nous voyons le sens positif du schéma fondamental susmention- 
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né de développement des processus nerveux dans le réflexe condi- 
tionné. 

Il importe de souligner pour l'instant que le schéma synthétique 
du réflexe conditionné permet de pénétrer un peu plus profondé- 
ment les problèmes restés en suspens aux chapitres précédents, prin- 
cipalement celui du développement biphasique de l'inhibition inter- 
ne. 

Une question se pose naturellement : en quel point de ce schéma 
ou à quelle phase de développement de toute la réaction conditionnée 
peut-on intervenir pour empêcher la formation du réflexe condition- 
né ? En utilisant les expressions admises plus haut, nous devons 
nous poser la question suivante : en quel maillon de cette architec- 
ture physiologique l'excitation inhibante d'une autre activité plus 
intense de l'organisme peut-elle entraver la formation d'une réaction. 
conditionnée, c'est-à-dire l’inhiber ? Il découle du sens même de l’ar- 
chitecture physiologique de la réaction conditionnée que l’on peut 
entraver sa formation en plusieurs points cruciaux de son déroule- 
ment. Tout d'abord, une excitation inhibante peut empêcher la 
synthèse afférente sans laquelle, nous l'avons vu, la formation de 
l'appareil efférent d'une réaction conditionnée est impossible. 
Mais si la synthèse afférente s’est déjà achevée, l’ingérence des exci-. 
tations inhibantes dans le court intervalle compris entre le moment 
où s’achève la synthèse afférente et la « prise de décision », moment. 
de la formation de la partie efférente de la réaction, peut aussi en- 
traver l'apparition tant de la réaction conditionnée dans son ensem- 
ble que d'un quelconque de ses composants. 

De la confrontation de ces deux éventualités de l’action inhiban-. 
te sur l’activité réflexe conditionnée en cours, on voit qu'en princi- 
pe chacune d'elles est possible. En pratique l’inhibition peut pro- 
bablement survenir aux deux stades, seulement l’expérimentateur 
qui, ordinairement, enregistre le résultat final, l'absence de tel onu 
tel indicateur, ne voit pas cette fine distinction des stades. 

Si l'on considère de ce point de vue les données expérimentales. 
du laboratoire de Pavlov et de ceux de ses disciples, on relève beau-. 
coup d'exemples de l’action inhibante diverse des excitations « étran- 
gères » sur la réaction conditionnée suivant le stade de la formation 
de celle-ci auquel l'excitation inhibante a agi. 

Ainsi, on sait depuis longtemps que la phase de la réaction con- 
ditionnée à laquelle s'est produite une action frénatrice extérieure, 
action inhibante de la réaction exploratoire répondant à un excitant 
soudain, n’est nullement sans importance. Si le nouvel excitant a. 
agi peu avant le début de l’action de l'excitant conditionnel, il 
y aura un effet d’inhibition, étant donné que, en tant que système 
refrénant les excitations, la réaction inhibante était déjà prédomi-. 
nante au moment du branchement de l’excitant conditionnel. Si 
le nouvel excitant agit au stade de commencement de la salivation. 
conditionnée, c'est-à-dire quand la réaction conditionnée, en tant 
qu'acte intégral, s'est déjà formée sur ses voies efférentes, le rapport 
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des processus sera inversé et, par conséquent, le résultat inhibant 
final sera également différent. 

Dans le premier cas, le nouvel excitant ayant agi subitement 
a suscité la réaction exploratoire avant que se produise la synthèse 
afférente en rapport avec l'action de l’excitant conditionnel. Dans 
le deuxième, le stade de la synthèse afférente et de la formation du 
complexe efférent de la réaction conditionnée donnée est passé. Par 
conséquent, le nouvel excitant extérieur doit entrer dans certains 
rapports avec la dominante alimentaire qui l'avait déjà précédé. 
Dans le deuxième cas, il est clair que la résultante définitive dépen- 
dra des rapports de force de la réaction exploratoire et de la domi- 
nante alimentaire. 

Des rapports de ce genre ont été maintes fois étudiés à notre 
laboratoire. Nous avons utilisé les particularités de notre méthode 
sécréto-motrice avec nourrissement bilatéral et procédé systémati- 
quement à la collision de deux réflexes moteurs conditionnés 
positifs. 

Comme nous l’avons déjà expliqué dans des expériences antérieu- 
res, l'application simultanée de deux excitants conditionnels si- 
gnalant le nourrissement à partir de deux écuelles opposées crée 
dans l'écorce cérébrale des relations singulières. Comme chacun 
des excitants additionnés était renforcé par le même nombre de bis- 
cottes, la valeur signalisatrice des excitants était identique et, par 
conséquent, dans l'excitation additive, seule la particularité de 
l’excitant conditionnel pouvait s'exprimer. 

Il a été établi que, dans toute couple additive d’excitants con- 
ditionnels, la sonnerie est la première à former la réaction condition- 
née qui lui est adéquate (mouvement vers l’écuelle). Si l’on donne 
à la fois lumière et sonnerie, l’animal court généralement en répon- 
se à la sonnerie et non à la lumière qui était renforcée dans l’écuelle 
opposée. La réaction prédominante à la sonnerie est renforcée par 
du pain et la lumière par de la viande. Par conséquent, la valeur 
signalisatrice de l’excitant conditionnel ne peut vaincre l’action 
de la sonnerie qui, comme précédemment, forme avant la lumière 
la réaction sécréto-motrice qui lui est adéquate. 

La première explication de ce phénomène se fondait sur un degré 
différent de corticalisation des excitants lumineux et sonore comme 
l'ont bien montré les travaux de Dusser de Barrene (1935). Etant 
donné que les excitants sonores sont beaucoup moins corticalisés 
que les excitants lumineux, on pouvait s'attendre à ce que deux 
excitants, sonnerie et lumière, parvenant en même temps à la pre- 
mière étape de propagation dans le S.N.C., c’est-à-dire dans les ap- 
pareils sous-corticaux, aient ensuite un sort différent : la lumière 
étant la plus corticalisée ne forme que par l'écorce une réaction qui 
lui est adéquate, alors que la sonnerie forme déjà une telle réaction 
au niveau des appareils sous-corticaux. Ceci peut expliquer son ap- 
parition extrêmement rapide dans la réaction conditionnée aussi 
bien que la « première seconde », dont nous avons parlé plus haut, 
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dans la formation de la réaction motrice conditionnée, étant donné 
que celle-ci se manifeste principalement en réponse à l’excitant so- 
nore. 

Mais si les relations entre les deux excitants conditionnels addi- 
tionnés, dans notre dispositif méthodique, se constituent comme 
nous l'avons supposé plus haut, la sommation de deux excitants 
conditionnels positifs nous fournit un modèle commode pour une 
caractérisation physiologique des différents stades de formation de 
la réaction conditionnée. 

Les expériences étaient faites de façon que, dans la sommation, 
l’excitant lumineux devançait de plus en plus la sonnerie jusqu’à 
ce que la réaction propre à cet excitant se forme avant que la sonne- 
rie commence à agir. Nous cherchions ainsi à donner à l'excitation, 
par le stimulus conditionnel lumineux, une sortie sur des voies effé- 
rentes avant qu'agisse l’autre excitant conditionnel, la sonnerie, 
formant une réaction sur le côté opposé du travail. Les expériences 
ont montré que ce procédé est extrêmement important, en particu- 
lier pour résoudre le problème des stades de formation de la réaction 
conditionnée. 

Si la réaction conditionnée à la lumière s'est formée entièrement, 
c'est-à-dire si l'animal est accouru dans le sens correspondant et 
si sa salivation conditionnée a commencé, la sonnerie n'interrompt 
pas si facilement l’action de la lumière et ne provoque qu'à grand- 
peine et avec beaucoup de retard une réaction conditionnée adéquate 
vers la droite (E. Strej, 1934 ; Y. Zatchiniaeva, 1949). 

En effet, dans cet état des choses il ne peut jamais y avoir une 
situation telle qu’au début de l'élaboration d'une inhibition inter- 
ne apparaisse une réaction biologiquement négative avant l’action 
de l'excitant conditionnel ou avant le moment de la synthèse affé- 
rente ou bien au cours de la formation de l'appareil effecteur du 
réflexe conditionné. [1 découle de l'essence même de l’inhibition 
interne qu'elle survient seulement à cause du non-renforcement par 
un aliment d’une réaction conditionnée déjà constituée et manifes- 
tée dans tous ses maillons. Autrement dit, dans ce cas, en réponse à 
l’action de l’excitant alimentaire conditionnel la synthèse afféren- 
te s'achève entièrement, l'appareil efférent de la réaction condition- 
née est déjà en cours de formation et, enfin, on constate même tous 
ses composants périphériques. C’est seulement sur cet arrière-fond 
qu'agit le nouveau stimulus — le non-renforcement par l'appât — 
qui forme dans la suite la réaction biologiquement négative. Plus 
tard, quand cette réaction devient, par suite d’une succession de 
non-renforcements par nourriture, une réaction dominante négative 
de l'animal, toute application ultérieure de l’excitant condition- 
nel se produit inévitablement sur un arrière-fond d'état négatif 
déjà existant de l’animal. C’est bien cette situation conflictuelle 
dans le développement de l'inhibition interne que nous avons exa- 
minée en détail aux chapitres précédents. 

Ayant devant nous le schéma général de la formation du réflexe 
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conditionné, nous pouvons poser la question suivante : en quel 
point de ce processus cyclique s'exercera d'abord une action inhi- 
bante causée par une autre activité plus forte ? 

L'expérience de notre laboratoire nous convainc que là où, pour 
une raison quelconque, se sont créées les conditions d’un non-renfor- 
cement d'une réaction conditionnée déjà constituée et bien renforcée, 
son remaniement ou son inhibition progressive commence toujours 
par la fin de l'action de l'excitant conditionnel, c'est-à-dire à partir 
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Fig. 141. Remaniement du réflexe; moteur conditionné préalablement renforcé 
du côté droit du travail. Le schéma montre que dans tous les stades (7-1) 
le remaniement du réflexe conditionné commence au moment du renforcement. 


du moment où se produit pour la première fois la rupture de sa struc- 
ture cyclique, c'est-à-dire la dissociation entre les paramètres de 
l'afférentation en retour et les propriétés de l’accepteur de l'action 
(P. Anokhine et E. Artémiev, 1949). 

La fig. 141 montre le schéma de la marche du remaniement d’un 
réflexe conditionné moteur, schéma constitué sur la base de plu- 
sieurs expériences effectuées à notre laboratoire. On voit que les 
premiers signes du remaniement des anciens rapports, c’est-à-dire 
l'inhibition de l'ancien système d'’excitations, apparaissent à la 
fin de l’action isolée de l’excitant conditionnel. Aussi importe-t-il 
de rappeler une fois de plus qu’au moment donné la réaction condi- 
tionnée se forme complètement dans sa composition effectrice. 

On sait, de plus, que lorsque le réflexe conditionné s'éteint, 
comme d'une façon générale lors de l'élaboration de toutes les for- 
mes d'inhibition interne, l'effet sécrétoire en réponse au stimulus 
frénateur peut se maintenir encore longtemps après le début des non- 
renforcements. Quelle que soit la quantité dans laquelle il se manifes- 
te, cet effet sécrétoire témoigne d’une certaine excitation alimentai- 
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ro résiduelle et principalement de la sortie de cette excitation sur les 
maillons terminaux de l'appareil effecteur de la réaction conditionnée. 

En outre, l'enregistrement du composant respiratoire tout au 
long de l'élaboration d’une inhibition conditionnée nous convainé 
qu'une respiration énergique typique des interactions conflictuelles 
entre une réaction biologiquement négative et une réaction alimen- 
taire positive apparaît parfois à la deuxième phase de l'extinction, 
si seulement un flash de salivation conditionnée se produit. 

Toutes ces observations font supposer avec assez de probabilité 
que la première ligne des interactions conflictuelles entre la réac- 
tion alimentaire positive en voie d'extinction et la réaction biolo- 
giquement négative d’une intensité croissante passe par la région 
où se forme l'appareil effecteur de la réaction alimentaire condition- 
née. À ce stade d'élaboration de l’inhibition interne, l’excitant con- 
ditionnel soumis à une extinction continue de former, comme pré- 
cédemment, une synthèse afférente spécifique de la réaction alimen- 
taire conditionnée. 

Nous estimons que le moment, où l’on ne peut déjà plus déceler 
de situation conflictuelle sur les composants respiratoire et sécrétoi- 
re de la réaction conditionnée, correspond à l'étape du développe- 
ment de l’inhibition interne où l’excitant en voie d'extinction ou 
différentiel forme « sur-le-champ » la synthèse afférente de la réac- 
tion négative, qui lui est spécifique, et l’accepteur de l'action corres- 
pondant. C'est le stade « économique », sans conflit du développe- 
ment de l'inhibition interne, dont nous avons attendu jusqu’à ce 
chapitre l'explication plus complète. 

Ainsi, les données que nous avons étudiées et les considérations 
exprimées expliquent dans une certaine mesure l'existence de deux 
stades dans l'établissement de l'inhibition extinctive comme cela 
fut présenté au chapitre concernant les mécanismes d'apparition de 
l'inhibition interne. 

Pour récapituler en bref notre conception sur cette question, nous 
pouvons avancer les thèses discutables suivantes. 

Chaque réaction conditionnée peut se constituer comme acte 
intégral de l'organisme seulement dans le cas où s'était produite 
une intégration correspondant aux conditions données de tout l'en- 
semble des excitations internes et externes (excitations situationnel- 
les, motivation ou réflexe inconditionné, excitations dues à l’atti- 
tude, excitation déclenchante sous la forme d’excitant conditionnel, 
mémoire, etc.). 

Il découle de l'architecture cyclique du réflexe conditionné que 
l'effet inhibant exercé sur lui par quelque autre activité plus forte 
de l'organisme peut être exercé en principe à deux stades importants 
de son développement : au stade de la synthèse afférente et au stade 
de la formation de l'appareil efférent du réflexe conditionné. 

L'expérimentation nous convainc que toute réaction condition- 
née bien renforcée se remanie tout d’abord à la fin de l’action con- 
ditionnée, quand l'appareil efférent est complètement formé. C'est, 
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à notre point de vue, la base du premier stade conflictuel de la for- 
mation d'une inhibition interne. 

Une deuxième forme plus tardive d'inhibition du réflexe con- 
ditionné par élaboration d'une inhibition interne consiste en ce 
que la synthèse afférente devient incomplète ou change tout à fait ; 
or, nous savons que sans elle il est impossible de constituer l’appa- 
reil efférent de la réaction. Cette forme d'inhibition du réflexe con- 
ditionné n'a pas de caractère conflictuel étant donné qu'un nouvel 
accepteur de l’action s'est déjà formé pour lequel le non-renforce- 
ment est la forme adéquate d’afférentation en retour. Autrement 
dit, l'animal reçoit ce qu'il attendait. 

Ce second stade de développement de l'inhibition interne est 
caractérisé par le calme des composants végétatifs de la réaction 
conditionnée et c’est apparemment le stade de caractère « économi- 
que » qui achève l'acquisition de toute expérience d'inhibition. 

Tout ceci est au moment actuel la supposition la plus acceptable 
sur les mécanismes de développement biphasique de l’inhibition 
interne. Cette supposition est en plein accord avec certains faits 
d'expérience, c’est pourquoi nous la considérons comme point de 
départ de nos recherches ultérieures. 


CHAPITRE XII 


ACTION INHIBANTE DE L'ÉCORCE CÉRÉBRALE 
SUR L'ACTIVITÉ SOUS-CORTICALE 


Nous avons examiné jusqu’à présent les formes d'inhibition 
interne qui avaient été bien étudiées aux laboratoires de Pavlov 
et de ses disciples. Il y a cependant une autre forme très importante 
d'inhibition corticale que Pavlov a appelée à bon droit « inhibition 
suprême », dont le mécanisme d'apparition et la localisation sont 
dans une grande mesure interprétés sur la base d’une simple trans- 
position de ce que nous connaissons des propriétés des formes ex- 
tinctive, différentielle et autres de l'inhibition interne. Il s’agit là 
de l’action inhibante de l'écorce cérébrale sur l’activité sous-corti- 
cale. 
Cette action inhibante de l'écorce sur la sous-écorce représente 
une des adaptations les plus évidentes des animaux supérieurs et 
surtout de l’homme à l'environnement, et Pavlov a pu en définir 
de façon assez complète le sens physiologique. L'inhibition de ce 
genre peut soit éliminer complètement certains complexes de l'acti- 
vité corticale et sous-corticale, non adéquats pour des raisons quel- 
conques à l’environnement, soit corriger cette action de façon à 
l'adapter à la situation qui apparaît au moment donné. 

D'après son sens, cette inhibition est appelée à corriger toutes 
les pulsions primitives et quelquefois purement animales de l’homme 
en accord avec le monde social qui l’entoure. Le rôle de l'inhibition 
suprême est immense, surtout dans l'éducation de l'enfant qui à 
sa naissance est un être aux besoins principalement biologiques et 
qui sous l'influence de l’environnement devient par la suite, en 
polissant peu à peu ses premières inclinations, un être social. Ce 
genre d'’inhibition donne à l’homme de très larges possibilités pour 
gouverner ses passions et ses tendances en accord avec des motifs 
sociaux élevés. 

Caractérisant les influences inhibantes complexes de l'écorce 
cérébrale sur les activités sous-corticalés, Pavlov s’exprima comme 
suit : « Est-ce que notre croissance ne consiste pas en ce que sous 
l'influence de l'éducation, de la religion, des exigences sociales et 
de l'Etat nous inhibons et refrénons peu à peu en nous-mêmes tout 
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ce qui n’est pas admis, tout ce qui est défendu par lesdits facteurs. 
Est-ce que nous ne voyons pas sans cesse que, sous l'influence 
d'un affect surmontant l'inhibition suprême, l’homme dit et fait 
ce qu’il ne se permet pas à l’état calme et le regrette ensuite amère- 
ment une fois l'affect passé !» (souligné par nous. — P.4.). 

Ces deux phrases reflètent toute la lutte multiséculaire de l’hom- 
me contre ses passions et pulsions d'ordre biologique. Elles expri- 
ment la lutte authentique menée par l’homme pour le droit de s'ap- 
peler homme. 

La particularité de cette « inhibition suprême » consiste en ce 
qu'elle se produit suivant des mécanismes physiologiques un peu 
différents de toutes les formes d'’inhibition interne auxquelles nous 
avions affaire jusqu'à présent. L'analyse des particularités physiolo- 
giques de cette forme d'inhibition peut faire comprendre dans une 
grande mesure les particularités de son éducation chez l’homme, 
c'est pourquoi il faut accorder une attention spéciale à ce genre 
d'inhibition. 

Le schéma fondamental d'apparition de l'inhibition suprême 
reste identique à tous les genres d’inhibition corticale que nous 
avons étudiés : elle est le résultat de la victoire des excitations d’une 
activité plus intense. 

Cependant, vu les propriétés architecturales du rapport de l’écor- 
ce et de la sous-écorce, cette « victoire » doit, à ce qu'il nous semble, 
se réaliser dans une localisation un peu différente. 

Tous les genres d'’inhibition interne précédemment étudiés se 
localisent principalement, nout l'avons vu, au niveau de l'écorce 
cérébrale, plus précisément, dans la zone du déroulement de la réac- 
tion conditionnée, là où elle se forme comme un tout, constituée de 
tous ses composants effecteurs. Or, l’inhibition de l’activité sous-cor- 
ticale par l'écorce ne peut apparemment se développer d'après ce 
mécanisme, étant donné que les faits quotidiens de laboratoire nous 
montrent qu'une inhibition plus ou moins étendue de l'écorce céré- 
brale libère, c'est-à-dire désinhibe, les activités sous-corticales. 
Par conséquent, l'élucidation des mécanismes de cette forme d'’inhi- 
bition nous place inévitablement devant un problème plus général 
de la doctrine de l'activité nerveuse supérieure, celui, notamment, 
des rapports entre écorce et sous-écorce. 

Pour rendre plus claire la voie à suivre dans l'étude de cet im- 
portant problème, commençons par exposer les conceptions de 
Pavlov relatives à cette forme d'’inhibition suprême. 

Indiquant que l'écorce cérébrale est capable d'’inhiber les « ten- 
dances » sous-corticales, Pavlov insistait particulièrement sur l’inhi- 
bition par l'écorce de tout ce qui a rapport aux réflexes incondi- 
tionnés complexes de la sous-écorce (« fonds émotionnel »). IL a dé- 
veloppé ce point de vue dans des interventions publiques et à son 
laboratoire, c'est pourquoi l'inhibition des activités sous-cortica- 
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les par l'écorce est devenue une des lois les plus évidentes de la phy- 
siologie et de la pathologie de l'activité nerveuse supérieure. 

Dans sa caractérisation de la fonction inhibante du cortex par 
rapport à la sous-écorce, Pavlov disait : « Ordinairement les grands 
hémisphères .. ont sous leur influence constante les parties du cer- 
veau, qui les suivent, avec leurs activités réflexes intenses … L'état 
actif et vigile des grands hémisphères consistant dans l’analyse et 
la synthèse continuelle des extitations externes, des influences du 
milieu environnant induit négativement la sous-écorce, c'est-à-dire 
retarde l'ensemble de son activité en libérant sélectivement seule- 
ment la part de son travail qu'exigent les conditions du lieu et du 
moment 1. » 

Ainsi, selon Pavlov, cette action inhibante ou « modératrice » 
de l’écorce sur les appareils sous-corticaux est d'un caractère actif, 
c'est-à-dire qu'elle est rattachée à l’activité positive élevée des élé- 
ments nerveux corticaux et cesse dès que cette activité corticale 
s’affaiblit elle-même pour des raisons quelconques. 

Par exemple, examinant les cas d'ébriété de l’homme, d'assou- 
pissement des enfants, etc., Pavlov explique les accès d’excitation 
qui surviennent alors par le fait que « .… la sous-écorce voisine … 
se libère du contrôle constant, de l'inhibition constante de la part 
des hémisphères à l'état actif? ... » (souligné par nous. — P.4.). 

« L'émotivité est la prédominance, la frénésie de réflexes incon- 
ditionnés des plus complexes (agressif, défensif passif et autres ré- 
floxes — fonctions des centres sous-corticaux) quand le contrôle de 
l'écorce est affaibli .… #» 

« À la suppression et à l’affaiblissement de l’activité des grands 
hémisphères doit se rattacher, dans un lien de cause à effet, une ac- 
tivité de la sous-écorce plus ou moins chaotique, privée de toute me- 
sure et de concordance avec les conditions de la situation #. » 

Il ressort de toutes ces citations de Pavlov qu'à l’état vigile l’é- 
corce cérébrale inhibe toujours dans une certaine mesure les activités 
sous-corticales. Mais aussitôt qu'elle faiblit elle-même, c'est-à-dire 
qu'elle s’inhibe pour une raison ou une autre, les fonctions sous- 
corticales, jusque-là inhibées, se libèrent immédiatement et suivent 
un cours désordonné. 

Nul ne saurait douter de la vérité de ces thèses qui ont défini 
les principales formes d'action de l'écorce et des appareils sous-cor- 
ticaux sous-jacents. Il ne peut y avoir aucun doute non plus que ces 
thèses de Pavlov doivent devenir le point de départ d'une construc- 
tion des perspectives d'élaboration de la nature physiologique de 
l'inhibition suprême. 

Si l'on récapitule toutes les déclarations de Pavlov sur cette 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 468. 
2 Jbid., p. 409. 
9 Jbid., p. 371. 
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question, 1 action correctrice de l'écorce cérébrale sur la sous-écorce 
peut s'exprimer sous trois formes essentielles : 

4) action inhbante directe de l'écorce sur la sous-écorce ; 

2) inhibition de l'activité sous-corticale d’après la loi de l’in- 
duction négative par l'écorce ; 

8) excitation des formations sous-corticales par l'écorce cérébrale. 

L'’énumération précédente donne les formes d'interaction de 
l'écorce et des appareils sous-corticaux dans une seule direction de 
l'écorce vers l'appareil sous-cortical. Mais de toute évidence ces in- 
teractions ont également lieu en sens inverse, c’est-à-dire des appareils 
sous-corticaux vers l'écorce cérébrale. Cependant, cette deuxième 
direction se distingue fortement par le caractère de ses actions. Se- 
lon Pavlov, l'appareil sous-cortical fournit à l'activité corticale 
une «force aveugle ». 

Il a parlé plus en détail de cette « force aveugle » après avoir 
caractérisé le rôle des états émotionnels : « La principale impulsion 
à l’activité corticale part de la sous-écorce. Si l’on exclut ces émo- 
tions, l'écorce se trouve privée de sa principale source d'énergie 1. » 

Si de plus l'on ajoute à cette caractérisation des influences sous- 
corticales sur l'écorce cérébrale les nombreuses déclarations de Pav- 
lov sur l'inertie des processus sous-corticaux, nous verrons alors se 
dessiner le caractère général de ces interactions : les appareils sous- 
corticaux déterminent le niveau énergétique et l'intensité de l'expres- 
sion externe des processus nerveux corticaux. Selon Pavlov, ils réa- 
lisent ce rôle au moyen de la « force aveugle », c’est-à-dire de cou- 
rants d’excitation généralisés à toute l'écorce cérébrale. Nous ver- 
rons plus loin que ces déclarations de Pavlov ont anticipé de nom- 
breuses années les recherches spéciales sur le rôle physiologique de 
la formation réticulée du tronc cérébral, effectuées au moyen de la 
technique électroencéphalographique moderne. 

La caractérisation donnée plus haut des interactions cortico- 
sous-corticales devait naturellement susciter la question : sur quel 
substrat nerveux se déroulent ces interactions, au moyen de quelles 
voies concrètes se réalisent ces influences fonctionnelles, tant dans 
un sens que dans l’autre ? 

Les recherches morphologiques modernes sur le système ner- 
veux et particulièrement sur les connexions intracentrales se sont 
enrichies de nouvelles méthodes extrêmement fines qui ont per- 
mis d'établir des connexions structurales assez définies, même 
entre des régions très éloignées du S.N.C. 

Il convient d'indiquer tout d'abord la méthode dite neurono- 
graphique. Elle consiste à poser en un certain point de l'écorce 
cérébrale un léger morceau de papier filtre imbibé d'une solution 
de strychnine. Celle-ci, excitant les éléments nerveux situés sous 
le papier, y provoque des décharges rythmiques qui se groupent 


1 Mercredis pavloviens, t. I, p. 268. 
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parfois en salves haute fréquence de courte durée (fig. 142). L'in- 
térêt de cette méthode, appelée par Dusser de Barrene « neurono- 
graphie physiologique », consiste en ce que les décharges nerveuses 
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Fig. 142. Démonstration électroencéphalographique des relations intracorti- 

cales (neuronographie). Dans le présent exemple on représente l'action inhiban- 

te de la strychnine appliquée sur la région F4S. Tous les oscillogrammes sont 
enregistrés à partir du champ 44. 


type spikes sont alors observées non seulement au point directe- 
ment excité par la strychnine (fig. 143), mais aussi en des points 
très éloignés de l'écorce cérébrale (Dusser de Barrene, 1933 ; Dus- 
ser de Barrene, Carol, McCulloch, 1941). Certains problèmes neuro- 
physiologiques se rattachant à cette méthode, qui selon McCulloch 
a « inauguré une ère nouvelle », ne sont pas encore résolus. On ne 
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Fig. 143. Connexions intracorticales sélectives établies par la méthode de neu- 

ronographie. Bien que les champs 2 et 5 soient rapprochés, l'application de 

strychnine au champ 4 donne une salve de potentiels au champ 2 seulement 
et n’en donne pas au champ 5. 


sait pas, par exemple, si le spike éloigné survient dans la cellule 
nerveuse qui reçoit la première décharge de strychnine ou si ces 
décharges éloignées se produisent dans les axones. On ne sait tou- 
jours pas non plus si la première décharge par strychnine parcourt 
plusieurs commutations synaptiques avant d'être découverte ou 
si elle se propage par un seul axone. 


525 


Cependant, bien que ces questions restent encore insolubles, 
le fait principal, celui de la possibilité d'établir une liaison jonc- 
tionnelle préférentielle entre les points déterminés du S.N.C., est 
en vigueur. 

C'est ce fait qui, au cours des vingt dernières années, a servi 
de base à un usage très large de la neuronographie fonctionnelle 
entre des points déterminés du S.N.C. On a dessiné, dans tous les 
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Fig. 144. Schéma des rapports entre les différentes régions du cortex étudiés 
par les méthodes de neuronographie. Sur las horizontales, les régions où ont 
été découvertes les poussées d’excitation; sur les verticales, les régions de l'é- 
corce sur lesquelles ont été posés les morceaux de papier humectés de strychnine- 


détails, des cartes de connexions intracorticales chez certains ani- 
maux et particulièrement chez des chimpanzés (Baïley, von Bo- 
nin, McCulloch, 1950). Une idée en est donnée par le schéma fig. 144. 

Des dizaines de recherches ont été effectuées par la même métho- 
de dans le but d'établir des relations cortico-sous-corticales. Dans 
le dernier cas, les auteurs ont agi de deux façons : 1) un morceau 
de papier imbibé de strychnine était posé en un point quelconque 
de l'écorce cérébrale et les régions sous-corticales étaient « fouil- 
lées » au moyen de l’oscillographe dans le but de découvrir des spi- 
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kes ; 2) en un point quelconque du thalamus ou de l'hypothalamus on 
faisait une micro-injection de strychnine en effectuant la « fouille » 
sur toute la surface du cortex. Si l'on trouvait des spikes dans 
les deux cas, on établissait la corrélation fonctionnelle correspon- 
dante. C'est ainsi que, peu à peu, par suite de recherches de ce gen- 
re, on a établi la carte des relations cortico-sous-corticales. 

Des recherches particulièrement importantes ont été effectuées 
pour établir des connexions entre l'écorce dite viscérale (gyr. or- 
bitalis, area limbica, etc.) et l’hypothalamus. 
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Fig. 145. Schéma des relations entre nor et la sous-écorce (d’après Le Gro 
Clark 


T — thalamus ; Aff — impulsations afférentes suivant les lemnisques : , H — hypothala- 

mus ; EH — excitations humorales de ses centres ; F — fornix ; Hip — hippocampe ; 

C — gyrus cingularis ; M — gyrus marginale : : C 42 — champ 32 ; étant donné que cette 
circulation des'influx Erase par l’hippocampe, tout le cycle a reçu son nom. 


À titre d'exemple de telles corrélations, citons les schémas des 
relations de l'écorce cérébrale et de l’hypothalamus empruntés à 
l'ouvrage de Ward et McCulloch (1947) (fig. 145). 

Ces dernières années, de tels schémas corrélatifs se font de plus 
en plus souvent, si bien qu’à l'heure actuelle nous pouvons, avec 
suffisamment de certitude, déterminer le substrat au moyen duquel 
s’établissent des relations prépondérantes entre l’écorce et la sous- 
écorce. 

Essayons de caractériser brièvement la base structurale de ces 
rapports. Il faut indiquer avant tout que ces dernières années, 
morphologistes et physiologistes ont été surpris par quelques faits 
insolites dans ce domaine. 

D'après l'opinion courante, l’hypothalamus est l'organe de 
la régulation des processus végétatifs et surtout métaboliques. 
Dans ce sens, l’hypothalamus doit être reconnu à juste titre comme 
la formation phylogénétiquement la plus ancienne. Or, l'évolution 


527 


des régions corticales nous convainc avec la même certitude que 
les lobes frontaux du cortex sont les plus jeunes. Un fait surpre- 
nant, C’est que la partie la plus jeune de l'écorce — le cortex fron- 
tal — est rattachée par d’abondantes voies conductrices à la partie 
la plus ancienne du cerveau — l’hypothalamus. Nul doute que 
ces trouvailles morphologiques aient un grand sens physiologique, 
cependant on ne l’a pas encore élucidé entièrement. 

A l'heure actuelle, les connexions partant de l’hypothalamus 
vers le cortex sont établies, selon la majorité des chercheurs, par 
deux formations nucléaires thalamiques, le nucleus ventralis et 
le nucleus dorsomedialis, 


Noyau ventral. On sait que le nucleus ventralis est principale- 
ment rattaché au cortex limbique et est probablement un centre 
de transmission (plus exactement un point crucial) pour les impul- 
sations venant des corps mamillaires de l'hypothalamus. Par con- 
séquent, une des voies centrales par laquelle l'hypothalamus peut 
exercer son influence fonctionnelle sur l’écorce cérébrale est La voie 
corp. mammilaria — nucleus ventralis — area limbica. 

Cependant cette chaîne ne se limite pas aux trois maillons pré- 
cités. De l'area limbica, les excitations sous-corticales peuvent se 
transmettre plus loin par deux chemins différents. 

L'un d'eux est le cheminement des excitations à travers l’é- 
corce cérébrale. 

Notons ici l'importance de gyrus cingularis, circonvolution 
reliée par des fibres effectrices au mystérieux champ 32. Ce champ 
possède la propriété de réprimer très énergiquement l’activité des 
autres champs corticaux, c'est pourquoi on l'appelle région inhi- 
bante. Le Gro Clark (1950), Meyer, McGardy (1949) indiquent que 
le champ 32 est un centre très important dans lequel se croisent 
les interactions cortico-sous-corticales. À côté de cette sortie cor- 
ticale de l’activité hypothalamique, on constate déjà, dans le cor- 
tex limbique, un retour des excitations suivant la chaîne area lim- 
bica — cingularis hippocampus —> fornix — corp. mammilaria. 

Ainsi, les données morphologiques et neuronographiques indi- 
quent que les formations sous-corticales (hypothalamus) se trouvent 
en interactions cycliques continues avec l'écorce cérébrale, ce qui 
constitue probablement un des substrats possibles de l'intégration 
cortico-sous-corticale. 

Il est intéressant de signaler que cette « chaîne hippocampi- 
que », comme on l’appelle, n'est pas fermée (v. fig. 145). Elle peut 
se charger continuellement d'énergie à partir de deux sources dis- 
tinctes. D'une part, dans la région de l’hypothalamus elle se trouve 
sous l’excitation constante des facteurs hümoraux qui, exerçant 
leur action sur ce chaînon très sensible aux influences chimiques, 
peuvent ainsi exalter l'activité corticale. A côté de la base énergé- 
tique humorale, grâce à la présence de connexions déterminées 
avec le pédoncule mamillaire, cette chaîne peut aussi être chargée 
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par les impulsations afférentes ascendantes parvenant sans cesse. 
Il est fort probable que cette dernière fonction de « charge- 
ment » soit en partie réalisée par la formation réticulée du tronc 
cérébral. | 

Il y a cependant, dans cette formation nerveuse cyclique, une 
autre connexion qui ne peut être expliquée sur le même plan et qui 
a probablement un autre sens physiologique. C’est la connexion 
centrifuge directe du champ prémoteur 6 avec les corps mamillaires. 
Quelle fonction remplit dans le cas donné le neurone cortical dont 
le corps se trouve dans la région corticale réalisant essentiellement 
des fonctions effectrices par les axones longs de la voie pyramidale ? 

On ne saurait guère être d'accord avec Le Gro Clark qui estime 
que ces neurones corticaux, de même que les autres connexions 
externes du «cercle d’Ammon » fermé, maintiennent le pouvoir 
excitateur de ce cercle. 

Il nous semble que cette fonction doit être tout à fait opposée. 
Etant un neurone supérieurement intégré avec d’autres neurones 
corticaux et d’autres régions de l'écorce, il devrait justement, par 
sa situation anatomique, remplir ce rôle « modérateur » de l'écorce 
par rapport à la sous-écorce dont Pavlov parlait déjà si nettement. 

En tout cas, cette hypothèse nous semble plus proche de la 
réalité. C'est probablement en cela que consiste le sens évolutif 
de la connexion paradoxale de la plus jeune écorce (frontale) avec 
la plus ancienne structure de l'hypothalamus. C'est elle qui:devait 
graduellement produire une influence « modératrice » et « correc- 
tive » sur les appareils sous-corticaux, étant donné que le besoin: 
d’une telle influence était apparu en plein accord avec la complexi- 
fication des conditions de vie des animaux supérieurs. 

Remarquons à ce propos que la circulation des excitations dans 
le cercle hippocampique examinée plus haut apparaît seulement 
chez les mammifères et que c'est chez eux qu’elle subit une complexi- 
fication ultérieure. Elle n'existe pas chez les reptiles et on ne 
saurait donc lui attribuer des fonctions élémentaires quelconques 
ou seulement végétatives comme se le représente Arriens Kappers 
(1942). Bien plus, le cercle hippocampique naît et se développe 
plutôt comme mécanisme de coordination entre Les niveaux élevés 
de l’activité corticale et les appareils intégraux des émotions, prin- 
cipalement localisés dans les appareils sous-corticaux. En tout cas, 
la question du déchiffrage des relations fonctionnelles dans les 
structures nerveuses étudiées plus haut est l’une des tâches urgen- 
tes des physiologistes étudiant l'activité nerveuse supérieure. 


Noyau dorso-médian. Ce noyau du thalamus est un. deuxième 
point crucial par lequel l'hypothalamus entre en interaction. fonc- 
tionnelle avec l'écorce cérébrale. L'importance fonctionnelle de 
cette interaction a été pleinement caractérisée ces dernières années 
en rapport avec la leucotomie, opération consistant à isoler les 
unes des autres des régions de l'écorce cérébrale chez les aliénés. 
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Les recherches morphologiques après leucotomie ont prouvé que 
les connexions de l’hypothalamus, par l’intermédiaire du noyau 
dorso-médian, peuvent être observées jusqu’au cortex orbital et 
aux pôles frontaux (Meyer, Beck, McGardy, 1947). 

L'observation des malades montre que la destruction d'une 
partie du noyau dorso-médian ou de ses connexions avec l'écorce 
cérébrale entraîne des modifications de l'individualité. Ceci con- 
cerne particulièrement les modifications de la sphère émotionnelle 
qui se transforme complètement après certaines opérations (Meyer, 
1944). 

Le fait même de l'existence de connexions entre l'’hypothalamus 
et les lobes frontaux par l'intermédiaire du noyau dorso-médian 
du thalamus était supposé depuis longtemps sur la base des descrip- 
tions purement morphologiques de ces voies. Toutefois, pendant 
longtemps, il n’y eut pas de recherches physiologiques directes 
dans ce sens. 

Cette lacune a été comblée en partie par les recherches de Mur- 
phy, Gellhorn (1945 a, b). Ces auteurs ont montré que l’applica- 
tion de strychnine sur les lobes frontaux pouvait susciter nettement 
des spikes dans le noyau dorso-médian du thalamus. 

Comme dans les interactions précédemment décrites de l'écorce 
et des appareils sous-corticaux, l'interaction par l'intermédiaire 
du noyau dorso-médian du thalamus n'existe que chez les mammi- 
fères et principalement chez les mammifères supérieurs. Cela seul 
souligne avec assez de clarté que l'interaction du type décrit entre 
écorce et sous-écorce représente une intégration plus élevée, rat- 
tachée à la complexification croissante du comportement. 

Ces données nous prouvent avant tout que l’état actuel de la 
neuromorphologie, comme la neurophysiologie, peut déjà fournir 
suffisamment de raisons pour qu'on puisse concrétiser dans un 
sens physiologique général les trois formes possibles mentionnées 
plus haut d'interaction de l'écorce et de la sous-écorce. 

Au moment actuel, un intérêt particulier revient à la forme 
des influences de l’écorce cérébrale sur les fonctions sous-cortica- 
les, forme que l'on pourrait qualifier d'influence inhibante. Mal- 
heureusement, tous les auteurs s'occupant de cette question (mor- 
phologistes et physiologistes) n'avaient en vue qu’une seule forme 
d'influence, celle d'incitation à l'activité de telles ou telles autres 
formations sous-corticales. L'autre forme d'influence la plus spé- 
cifique du niveau cortical — inhibition des manifestations sous- 
corticales — est restée vierge. La raison d'une attitude aussi uni- 
latérale envers les interactions cortico-sous-corticales consiste en 
ce que ce sont principalement les chercheurs, parmi lesquels l’idée 
d’inhibition corticale n’était pas du tout populaire, qui s’appli- 
quaient à élucider les liens morphologiques entre écorce et sous- 
écorce. Au contraire, les chercheurs bien renseignés sur l'importance 
physiologique de l’action inhibante de l'écorce sur l'appareil sous- 
cortical ne s'étaient jamais intéressés à l'étude du substrat morpho- 
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logique de cette action. Il est donc naturel que l’étude approfon- 
die de l'influence corticale inhibante sur les appareils sous-corti- 
caux se trouve actuellement à son début et que nous soyons obligés 
pour cette raison de nous borner à des hypothèses plus ou moins 
probables. 

:_ Il est vrai qu’en ce qui concerne les influences centrifuges de 
l'écorce sur l’hypothalamus nous disposions de données expéri- 
mentales plus ou moins certaines, mais ici les chercheurs considé- 
raient leur tâche accomplie s'ils découvraient, en excitant certai- 
nes régions de l’écorce cérébrale, un effet végétatif positif quelcon- 
que. 

Par exemple, en appliquant de la strychnine sur le cortex dit 
orbital (champ 13 de Walker) ou sur la zone prémotrice du singe 
(Macaka mulata) on peut obtenir une modification nette des poten- 
tiels électriques dans le noyau ventro-médian de l’hypothalamus 
et dans le faisceau médian du télencéphale (Sachs, Brendler, Ful- 
ton, 1949). Ces données physiologiques concordent complètement 
avec les recherches morphologiques du laboratoire de Le Gro Clark 
(1950) : après destruction de la partie postérieure du cortex orbi- 
tal ou de la zone prémotrice il se produit une dégénérescence nette 
des fibres dans la région du noyau ventro-médian de l’hypothala- 
mus. 

Hess (1949) et al. ont obtenu des résultats analogues. Les recher- 
ches de Wheatley (1944) à ce sujet sont particulièrement intéressan- 
tes. Ce chercheur a décelé une « pseudonucléarité » typique en dé- 
truisant la substance cérébrale dans la région du noyau ventro- 
médian de l'hypothalamus. 

Des recherches morphologiques très intéressantes de Le Gro 
Clark sur le cerveau fœtal humain en développement se rattachent 
à ces données expérimentales. Le Gro Clark a montré que pendant 
assez longtemps le nucl. ventro-médialis reste la seule formation 
nucléaire bien développée de l’hypothalamus et que c’est seule- 
ment par la suite qu'il commence à se recouvrir de structures et 
connexions voisines. 

Si l'on s’en tient à la conception d’un caractère sélectif, hété- 
rochrone et systémique du développement des structures nerveuses 
au cours de l'ontogénèse (systémogénèse) on peut voir dans ce fait 
le rôle important et organisateur précoce de ce noyau hypothalami- 
que dans la vie du nouveau-né (Le Gro Clark, 1938 ; P. Anokhine, 
1948, 1956). 

Pour compléter le tableau des rapports cortico-hypothalami- 
ques, il est nécessaire d'indiquer aussi le lien direct entre le cortex 
orbital et frontal d'une part et les corps mamillaires de l’autre. 
Cette liaison peut être déterminée tant par la méthode de dégéné- 
rescence que par celle de la neuronographie physiologique. Cepen- 
dant le sens physiologique de cette liaison assez riche reste obscur 
jusqu'à présent en raison de l’insuffisance des recherches spéciales. 

Toutes les interactions et connexions entre l'écorce et les for- 
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mations sous-corticales, dont nous avons parlé plus haut, sont en- 
core peu étudiées sous de nombreux rapports, exception faite, sans 
aucun doute, de ce qu'elles accomplissent toutes la fonction car- 
dinale de réunir les fonctions associatives supérieures du cerveau 
avec leur nantissement végétatif par l'intermédiaire de la région 
d'intégration hypothalamique. En d'autres termes, les relations 
structurales étudiées constituent le substrat matériel de la forma- 
tion d'une réaction conditionnée intégrale dans toute la diversité 
de ses composants somatiques et végétatifs. Cependant, aujourd'hui 
encore on ne peut définir avec suffisamment de certitude le rôle 
fonctionnel que chacun de ces composants structuraux joue dans 
l'organisation du comportement de l'animal. 

Avec une certaine part de probabilité on peut évidemment dire, 
en partant des données neurophysiolôgiques, que le « cercle hip- 
pocampique », le long duquel les excitations circulent sans inter- 
ruption, détermine principalement l'activation tonique de l'écorce 
cérébrale, ainsi que la force et la qualité des états émotionnels au 
moment donné. Au contraire, les connexions centrifuges fronto- 
hypothalamiques et fronto-mamillaires doivent constituer princi- 
palement le substrat d'interventions épisodiques de l'activité cor- 
ticale dans la sphère végétative et émotionnelle des animaux et 
de l’homme (fig. 146). 

La connexion structurale bilatérale constante présentée fig. 146 
est d'une grande impoïitance pour la formation de l'activité ner- 
veuse supérieure. 

Essayons de comprendre l'exemple suivant. Dans une grande 
foule, une personne cherche un proche. qui lui est très nécessaire. 
‘Après avoir examiné des dizaines de visages, elle tombe dans un 
état de tristesse et d'insatisfaction pénible, ce qui constitue un 
complexe bien déterminé d'émotions aux composants externes 
(mimique) et internes (activité cardiaque et respiratoire) nettement 
accusés. 

Pour que la « recherche » en tant que fonction principalement 
corticale puisse s'achever par un certain état émotionnel, il faut 
que les résultats négatifs des efforts pour trouver la personne cher- 
chée (discordance) se signalent aux structures sous-corticales for- 
mant l'état émotif. Il est clair que cette signalisation ne peut se 
réaliser que par des structures nerveuses concrètes de direction 
cortico-hypothalamique. Admettons maintenant que la personne 
ait trouvé et reconnu le sujet qu'elle cherchait. On ne doute point 
que cela se soit produit au moyen des connexions corticales réflexes 
conditionnées. Nous voyons alors le visage jusque là triste de 
la personne reprendre un air joyeux. Par conséquent, dans ce cas 
encore les processus corticaux devaient étendre leur influence sur 
l’hypothalamus, c'est-à-dire utiliser telles ou telles voies centri- 
fuges. 

L'exemple précité est un des cas les plus fréquents de notre vie 
quotidienne et, par conséquent, il confirme une fois de plus combien 
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Fig. 146. Deux schémas illustrant les connexions cortico-sous-corticales en 
rapport direct avec l’action inhibante de l'écorce cérébrale sur les formations 
sous-corticales, en particulier sur l’hypothalamus. 

a — relations fronto-hypothalamiques ; b — connexions hypothalamo-frontales : À — nu- 
cleus anterior du thalamus ; M — nucleus medialis du thalamus ; P — tractus paraventri- 
cularis réunissant l’hypothalamus au thalamus ; V — faisceau de Vicq. d'Azyr ; il réunit 
les corp. mammilaria avec le thalamus. H — voie conductrice réunissant l’hypothalamus 
avec l’hypophyse. 


est proche la part que prennent les connexions cortico-sous-corti- 
cales centrifuges et centripètes dans la conduite humaine. 

En revenant à l'influence inhibante de l’écorce sur les appareils 
sous-corticaux, nous pouvons affirmer que toutes les formes d’« in- 
hibition suprême.» dont a parlé Pavlov, se réalisent de notre point 
de vue grâce au développement de puissants complexes d'excita- 
tions inhibantes au niveau cortical. Provoquées principalement 
par les ciréonstances de la vie, ces excitations acquièrent un ren- 
forcement émotionnel important par réverbération cortico-hypo- 
thalamique. Ce processus de synthèse afférente une fois terminé, 
elles sÿ propagent ensuite par les ‘voies corticofuges vers les com- 
plexes: sous-corticaux en y provoquant leur action inhibante. 

Ainsi, dans le dernier cas d'« inhibition suprême » les complexes 
d'excitations corticales puissantes sont une source d'inhibition, 
alors que le processus inhibiteur lui-même survient, avec le plus 
de probabilité, dans les appareils sous-corticaux, c'est-à-dire dans 
les éléments nerveux qui forment des actes comportementaux ou 
des expressions extérieures de ceux-ci (mimique) non adéquats 
pour le moment donné. 

C'est pourquoi la question de savoir au moyen de quel proces- 
sus concret l'écorce cérébrale maintient longuement en inhibition 
l’activité sous-corticale a une réponse tout à fait claire. Sur la base 
des considérations précédentes nous ne pouvons donner à cette ques- 
tion qu'une seule réponse : cela se fait sans aucun doute au moyen 
du processus d'excitation. 

Il est toutefois nécessaire que cette excitation corticale repré- 

sente au sens propre une « excitation inhibante », c’est-à-dire qu'el- 
le possède une intensité et une fréquence beaucoup plus élevées 
que l'excitation sous-corticale à inhiber. Alors, venant de l'écorce 
dans la sous-écorce, elle doit y entrer en collision avec l'excitation 
déjà présente des cellules sous-corticales et, grâce à son intensité, 
c'est-à-dire à la haute fréquence des impulsations et à l'action 
électrotonique, exercer sur elles une influence inhibante. Une telle 
forme d'action corticale inhibante sur les appareils sous-corticaux 
est une inhibition pessimale. Pour donner encore plus de netteté 
à cette interprétation de la fonction inhibante de l'écorce par rap- 
port à la sous-écorce, nous estimons nécessaire d'analyser un cas 
concret d'’inhibition corticale active d’une activité sous-corticale, 
par exemple de la mimique .chez l'homme. 
‘: Supposons qu’une ‘personne soit en proie à une émotion très 
forte, alors que la situation ou les « circonstances » ne lui permettent 
pas de manifester cet émoi et qu’elle parvienne non sans peine à 
le dissimuler. On dira alors de cette personne : « Pas un muscle 
de son visage n’a tremblé. » L'analyse de la base structuro-physio- 
logique d’un cas typique de cette inhibition « suprême » de la mimi- 
que par l'écorce est d'une grande aide pour la résolution du pro- 
blème qui nous intéresse. 

Le noyau du nerf facial est la voie finale de sortie sur les mus- 
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cles peauciers de toutes les excitations inconditionnées complexes 
de l'appareil sous-cortical (émotions). 

Il est capable d'exciter sélectivement des muscles faciaux et 
de les réunir en complexes, formant telle ou telle expression spéci- 
fique du visage. Il suffit de se rappeler toute la diversité d'ex- 
pressions du visage. humain pour comprendre à quel point sont 
variés ces complexes d'’excitations du noyau du nerf facial. Il dé- 
coule de ce que nous avons dit que l'excitation émotionnelle, pro- 
voquée par l'intermédiaire de l'écorce cérébrale en réponse à des 
facteurs extérieurs et consistant finalement en une excitation sys- 
témique des éléments nerveux 
de l’appareil sous-cortical, 
doit inévitablement sortir sur 
la musculature faciale par 
l'intermédiaire du noyau du 
nerf facial. Les formations 
sous-corticales constituent la 
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Fig. 147. Schéma des influences 
inhibantes de l'écorce cérébrale 
sur le noyau du facial. “ 
On voit la relation entre les influences 
sous-Corticales (SC) sur les cellules du 


noyau du n. factal (NF) ; CP — contrôle 
pyramidal sur le noyau du n. facial. 
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voie essentielle, sinon unique, pour exprimer les états émotionnels 
chez les enfants aux premiers mois de leur vie. 

Comme l'ont montré les investigations directes effectuées par 
nos collaborateurs sur les fœtus humains des premiers mois, l’acti- 
vité mimique du visage est nettement prononcée dès le VI® mois 
de vie utérine (E. Goloubéva, K. Chouleïkina, 1957). Cette mimi- 
que est tellement démonstrative qu'il est difficile de se tromper 
dans l'appréciation de ses particularités qualitatives. Un fœtus 
de 5 mois peut grimacer quand on lui excite le nez avec un poil, 
exprimer comiquement une sensation +« désagréable », faire sem- 
blant d'éternuer, « pleurer » et, un peu plus tard, exprimer même 
un fugitif « sourire » (fig. 147). 

La confrontation des ces phénomènes avec le degré de maturité 
des structures nerveuses du cerveau montre qu’à ce moment, même 
dans l'appareil sous-cortical, il n'y a qu'une différenciation ini- 
tiale de quelques interconnexions. A cette période de développe- 
ment on voit, dans l'écorce, un début de répartition et de différen- 
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ciation des éléments neuroblastiques dans lesquels des prolonge- 
ments longs commencent seulement à se développer (G. Poliakov). 

Par conséquent, le jeu précoce des muscles faciaux du fœtus 
humain est le résultat indubitable d'une activité sous-corticale 
systémique, car elle ne peut se réaliser qu'aux dépens de con- 
nexions sous-corticales bien connues du noyau du facial structurées 
de bonne heure. 

Mais voilà qu'au cours des premières années de la vie les bases 
structurales du contrôle cortical du noyau du facial parviennent 
peu à peu à maturité, bases représentées chez l’homme adulte par 
des fibres pyramidales spéciales émanant en faisceau particulier 
de la capsule interne. On sait que les cellules pyramidales géantes 
de Betz donnant naissance à ces fibres se trouvent chez l’homme 
dans la partie moyenne de la circonvolution précentrale. Ces fibres 
pyramidales et particulièrement leurs connexions synaptiques dans 
le bulbe avec les cellules motrices du facial sont, vu la fine diffé- 
renciation de leurs interactions, assez longues à se structurer, par 
rapport à la croissance générale des autres connexions cortico- 
sous-corticales de l'enfant. 

Dès que ces. connexions pyramidales arrivent à maturité et 
deviennent capables de transmettre des excitations isolées de l’é- 
corce cérébrale, les anciennes excitations sous-corticales qui sor- 
taient librement à la périphérie et produisaient l'expression exté- 
rieure des émotions commencent immédiatement à entrer en colli- 
sion avec ces nouvelles excitations corticales. 

Le neurone pyramidal géant de l'écorce cérébrale se trouvant 
sous un grand nombre d'influences corticales diverses, celles-ci 
peuvent. aussi exercer leur action sur les cellules du noyau du fa- 
cial. À partir de ce moment, le noyau du facial et, par conséquent, 
les mouvements mimiques deviennent le reflet de la vie complexe 
socialement conditionnée que mène tout être adulte. La mimique 
même de l’homme n'apparaît que comme la résultante de deux 
forces, les états émotifs et le contrôle cortical de ces émotions s’ex- 
primant par l'action correctrice continuelle de l’écorce cérébrale 
sur les éléments cellulaires du noyau du facial et sur les autres 
effecteurs des émotions. 

Le fait même de la coïncidence dans le temps du développement 
ontogénétique du faisceau pyramidal vers le noyau du facial et 
l'apparition chez l'enfant de la faculté de commander « volontai- 
rement » les mouvements de sa mimique est une des preuves de cet- 
te thèse. 

Comme l'ont montré des recherches physiologiques directes par 
irritation à la strychnine de divers points de l'écorce, les cellules 
pyramidales, comme l'a montré Jalovista (1942), ont une limite 
très élevée de fréquence des impulsations nerveuses, jusqu’à 800 
par seconde | C'est une fréquence si élevée que même sa moitié 
serait tout à fait suffisante pour inhiber momentanément, c'est-à- 
dire mettre en état de pessimum, toute activité positive, à condi- 
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tion seulement que la voie pyramidale possède un accès anatomique 
à ses appareils nerveux. 

Ici, nous jugeons nécessaire de citer un cas de traumatisme 
facial de guerre chez le malade I. Nous avons étudié ce cas assez 
en détail pendant la Grande Guerre Nationale et il représente l’il- 
lustration de nos thèses concernant la double subordination du 
noyau du facial. 

Un petit éclat d'obus avait tranché le facial gauche un peu en 
amont de sa ramification en plusieurs troncs innervant les mus- 
cles du front, des joues, de la bouche. Une cicatrice nerveuse s’est 
formée à l'endroit du trauma et, avec le temps, les fibres du facial 
se sont régénérées jusqu'aux muscles peauciers mêmes. L'aspect 
du malade à l’état de repos ne différait aucunement de celui qu'’of- 
fre dans les cas habituels la paralysie unilatérale du facial. L'’éxa- 
men clinique a mis en évidence les symptômes suivants qui pré- 
sentent en somme le plus grand intérêt : atonie musculaire, affais- 
sement du coin de la bouche, etc. Si l’on crée une situation comique 
quelconque ou que l’on égaye le malade, son sourire, comme cela 
se produit dans la paralysie du facial, est toujours « unilatéral ». 
D'une façon générale, toutes ses expressions émotives ne se réa- 
lisaient qu'avec l'aide d’une moitié de la face. 

Ainsi, du point de vue des symptômes décrits plus haut, on 
pouvait sans hésiter maintenir le diagnostic de rupture anatomique 
complète du facial ou du blocage cicatriciel total de sa fonction 
conductrice. Cependant, il s'est avéré par la suite que ce diagnos- 
tic n'était pas tout à fait juste. Si l’on demandait au malade de 
« froncer » volontairement (!) les sourcils, « de faire une grimace 
avec le coin de la bouche du côté atteint », etc., tous ces mouve- 
ments étaient accomplis impeccablement par le côté « paralysé » 
du visage. 

Nous avons établi par de telles recherches que ce malade I. pré- 
sentait une différence très prononcée entre l'expression des émotions 
naturelles par les muscles de la mimique et les mouvements volon- 
taires de ces mêmes muscles. Dans le premier cas, les excitations 
parvenant au noyau du facial et sortant à la périphérie ne peuvent 
passer par la région des cicatrices du nerf, sont bloquées par elles, 
c'est pourquoi le côté correspondant du visage ne prend pas part 
à l'expression des états émotionnels. Dans le deuxième cas, celui 
d'un effort volontaire, les excitations corticales suivent la mêmé 
voie. Pourtant, ces excitations corticales « volontaires » s’avèrent 
d’une force suffisante pour franchir le blocage et sortir sur l’effec- 
teur, muscles peauciers de la face. Quelles propriétés physiologi- 
ques de ces deux sortes d’excitations sont donc à la base de cette 
différence de leur destinée à la périphérie ? 

La première de ces excitations survient dans le domaine des 
formations sous-corticales. Elle se propage symétriquement pour 
les deux moitiés du visage et le nombre des impulsations envoyées 
à la périphérie est le même pour les deux côtés. Ces excitations 
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portent tous les traits d’un standard sous-cortical qui n'est « me- 
suré » qu’en rapport avec l'intensité de l'excitation émotive donnée 
et ne peut être prolongée ou augmentée de fréquence pour un mus- 
cle facial quelconque ou pour un groupement de muscles. 

C'est cette particularité des excitations dans l'expression de 
l'émotion sur les muscles peauciers qui ne leur permet pas de tra- 
verser la zone des cicatrices qui créent ordinairement une diffi- 
culté à la propagation des excitations efférentes. 

Des conditions tout à fait différentes surgissent lors de la con- 
duction à travers la cicatrice d’excitations corticales ou volontaires 
qui y parviennent avec une fréquence d'impulsations arbitraire- 
ment augmentée. La durée de ces impulsations peut être augmentée 
jusqu’à l'obtention d'une afférentation en retour émanant des ré- 
cepteurs cutanés du trijumeau, c'est-à-dire jusqu’à la signalisa- 
tion de la réussite de l'effet. 

Ainsi compris, le phénomène de la dissociation des deux fonc- 
tions du noyau du facial lève toutes les questions se rapportant à 
ce qu'a de paradoxal le phénomène même et confirme en même 
temps et une fois de plus le rôle immense de la haute fréquence des 
influx nerveux pour l’inhibition corticale des excitations qui se 
forment dans l'appareil sous-cortical en même temps que la déchar- 
ge émotive. 

L'’appréciation physiologique des influences corticales inhiban- 
tes sur les appareils sous-corticaux ne serait pas complète si nous 
laissions de côté le rôle joué par la formation réticulée du tronc 
cérébral dans ces processus. 

L'apparition de la substance réticulée sur la scène physiologi- 
que est assez inopinée. Bien des années après sa première descrip- 
tion (V. Bechterev, 1885) elle existait dans l'anatomie du système 
nerveux comme une sorte de terra incognita. Elle était décrite com- 
me substrat des excitations diffuses, comme siège des fonctions 
trophiques. Cependant, toutes ses fonctions supposées se rappor- 
taient principalement à des structures descendantes — au bulbe 
et à la moelle épinière. Récemment encore, il n'existait pas d’opi- 
nion déterminée ni de faits pour apprécier son influence dans le 
sens ascendant, c'est-à-dire sur l'écorce cérébrale. Actuellement, 
grâce aux travaux effectués dans ce domaine, nous voyons s’ou- 
vrir devant nous un vaste panorama de relations Cortico-sous-cor- 
ticales dans lequel il s’est avéré encore plus difficile qu'aupara- 
vant de rompre ces deux structures qui constituent un véritable 
tout intégré. 

Toutes les données sur l'étude des propriétés physiologiques 
de la formation réticulée du tronc cérébral sont telles qu'elles pré- 
sentent avant tout un intérêt pour les physiologistes de l’activité 
nerveuse supérieure. Par exemple, les problèmes du sommeil et 
de la vigilance, ceux de l’irradiation des excitations, etc., reçoi- 
vent, à la lumière de ces nouvelles données, un autre éclairage 
que pour l’école de Pavlov. C’est pourquoi il est naturel que nous 
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nous trouvions devant la nécessité de monter des expériences syn- 
thétiques dans lesquelles on pourrait confronter les différentes 
thèses de la physiologie. C'est ce que nous entreprenons actuelle- 
ment. Examinons seulement pour l'instant les recherches dans ce 
sens qui aident à comprendre certaines formes d'’influences corti- 
cales inhibantes sur les fonctions de la sous-écorce et des appareils 
sous-jacents. 

Elles ont montré que la réticulée du tronc cérébral peut, en 
transmettant les influences du cortex et du cervelet, inhiber forte- 
ment l’activité motrice médullaire. Un fait particulièrement in- 
téressant, c’est que dans la région du tronc cérébral et du bulbe 
on a découvert deux sortes d’influences descendantes. Une partie 
de la formation réticulée détermine toujours une influence inkhi- 
bante sur les éléments médullaires moteurs, alors que l'autre par- 
tie exerce une influence facilitante sur ces mêmes éléments moteurs. 
Magoun (1950) indique qu'aucune modification des paramètres dé 
l'excitation portée (fréquence, intensité) n’est capable d'agir qua- 
litativement sur ces effets. Chacune des zones mentionnées de la 
formation réticulée ne produit jamais que l'effet qui lui est pro- 
pre (inhibant ou facilitant). Il semblerait que cette circonstance 
ne s'accorde pas avec nos idées sur l'effet pessimal qui doit apparaî- 
tre tôt ou tard indépendamment des particularités des formations 
interneuroniques, cependant dans le cas donné, l’inhibition a un 
caractère « constitutionnel », c’est-à-dire hyperpolarisant. 

L'action inhibante et facilitante de la formation réticulée sur 
les motoneurones spinaux est nettement localisée anatomiquement. 
Elle se réalise dans la zone des neurones intercalaires de la moelle 
qui, d'après certains auteurs, sont un certain homologue de la réti- 
culée du tronc cérébral. | 

Nul doute que ladite voie de débranchement des fonctions mé- 
dullaires motrices puisse être l'un des mécanismes au moyen des- 
quels le cortex corrige les processus de coordination périphérique. 

Les travaux de Hagbarth et Kerr (1954) ont fourni des données 
encore plus surprenantes sur l’action inhibante de la formation 
réticulée sur les processus périphériques. Par la méthode stéréo- 
taxique, ces auteurs ont montré que l'excitation de la formation 
réticulée mène au blocage complet de l'excitation afférente 
provoquée par la stimulation d'une des racines médullaires 
postérieures. 

A notre laboratoire M. Serbinenko (1960) a également montré 
que la chlorpromazine injectée en intraveineuse élimine les rap- 
ports réciproques au niveau médullaire, cette inhibition ayant lieu 
grâce à la libération des influences inhibantes descendantes au ni- 
veau bulbaire. 

Il serait plus vraisemblable qu'il s'agisse ici des centres inhibi- 
teurs de Magoun qui se sont libérés de l'influence des appareils 
adrénergiques du tronc cérébral. Il est intéressant que cet effet 
inhibiteur sur la propagation de l'onde afférente le long des struc- 
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tures conductrices de la moelle est complètement éliminé par les 
anesthésiques. . 

En confrontant toutes les données sur la propagation des exci- 
tations le long des voies corticospinales et réticulospinales, Lloyd 
(1944) arrive à la conclusion que le composant réticulaire de cette 
excitation motrice, se propageant plus vite que l'excitation corti- 
cospinale, assure à cette dernière la situation requise sur les seg- 
ments spinaux. 

On peut voir que cette opinion née sur la base de faits entière- 
ment différents confirme pleinement nos vues sur la relation des 
excitations positionnelle et locale dans le réflexe de défense condi- 
tionné. De plus, les faits de Lloyd précisent le lieu où apparaissent 
les excitations positionnelles. Pour nous ceci peut en outre signi- 
fier que l'architecture du réflexe défensif conditionné renferme à 
la fois des composants corticaux et subcorticaux, c’est-à-dire ré- 
ticulaires. 

Bien que les recherches mentionnées plus haut sur l'influence 
descendante de la formation réticulée présentent pour nous un in- 
térêt certain, les recherches sur son influence ascendante, surtout 
sur le cortex, sont pourtant plus importantes. 

Cette influence se fait sentir principalement par une action 
généralisée sur toutes les régions du cortex cérébral, les formations 
réticulées du thalamus et les noyaux internes de la cloison (Jasper, 
1949 et al.). L'action généralisée de la part de la formation réti- 
culée du tronc cérébral sur l'écorce a, par sa nature même, un ca- 
ractère stimulant et accompagne toujours plus ou moins l'arrivée 
de l’influx afférent par la voie « classique », c'est-à-dire par les 
rubans de Reil. 

Ainsi, à la lumière d’une série de travaux, on peut se représen- 
ter l’arrivée de l’influx afférent au cortex cérébral de la façon sui- 
vante : les afférentations périphériques donnent, en passant par 
le tronc cérébral, une importante quantité de ramifications collaté- 
rales à la formation réticulée du tronc cérébral où ces courants col- 
latéraux d'impulsations afférentes s'attardent un certain temps en 
raison de commutations synaptiques multiples. Il en découle que 
l’écorce cérébrale est d’abord atteinte par l’impulsation qui suit 
le chemin direct et y produit une excitation plus ou moins localisée. 
Ensuite, l'excitation collatérale « restée en route » passe par plu- 
sieurs commutations synaptiques et suffisamment potentialisées, 
envahit d'une onde vaste et généralisée toute l'écorce cérébrale. 
Ces données obtenues par de nombreux chercheurs montrent que 
chaque excitation afférente portée sur les surfaces réceptrices de 
l'organisme se transforme automatiquement dans la formation 
réticulée du tronc cérébral en deux courants d’impulsations quali- 
tativement différentes (fig. 148). 

Il est vrai que toutes les excitations afférentes n'’excitent pas 
avec une intensité égale la formation réticulée. Par exemple, comme 
l'ont montré Starzl, Taylor, Magoun (1951), l'excitation acousti- 
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que provoque une excitation collatérale suffisamment forte, alors 
que l'excitation optique en produit une beaucoup plus faible. 

Une attention spéciale a été accordée à l'étude de la nature de 
la stimulation exercée par la formation réticulée sur l'écorce cé- 
rébrale. .On a pris comme on le sait, en qualité de critère de cette 
influence, les données de l’électroencéphalogramme qui, dans les 
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Fig. 148. Schéma des connexions de la formation réticulée du tronc cérébral 
avec le cortex. 


Influences ascendantes — flèches grasses : influences descendantes — flèches en pointillé; 
Aff — excitations afférentes. 


expériences de destruction de la formation réticulée, étaient en cor- 
rélaätion avec les observations faites sur le comportement des ani- 
maux. Les auteurs partaient de la thèse bien établie que les oscil- 
lations électriques lentes et de grande amplitude (ondes alpha et 
delta) correspondent à des potentiels électriques synchronisés de 
nombreuses unités nerveuses de l’écorce et témoignent d'un état 
calme, hors de travail, du tissu cortical. Au contraire, dans tout 
état actif de l'écorce provoqué par l'envoi sur elle d'excitations 
afférentes, les oscillations électriques passent à l’état. de désyn- 
chronisation et commencent à produire des oscillations haute fré- 
quence (rythme bêta), raison pour laquelle l'amplitude des oscil- 
lations se met à baisser considérablement, ce qui se manifeste à 
l'extérieur par la « dépression » des oscillations électriques du 
cortex. 

A titre d'exemple typique d'activité électrique de l'écorce, 
on peut citer l’activité d'un homme à l'état vigil et soumis à des 
exCitations afférentes de toutes parts. Pourtant, il suffit d'isoler 
le sujet dans une chambre insonorisée, d'éteindre la lumière et de 
le laisser se calmer pour qu'une activité électrique de haute ampli- 
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tude du type rythme alpha se mette aussitôt en évidence. L'état 
synchronisé des éléments corticaux est encore plus frappant lors 
de l’assoupissement ou quand le sujet est narcotisé. Dans ces der- 
niers Cas, apparaissent des ondes encore plus lentes (1-3 par secon- 
de) d'amplitude élevée qui montrent l'activité synchronisée d’un 
immense nombre d'éléments corticaux. 

Ainsi, dans la neurophysiologie actuelle ces deux états, syn- 
chronisation et désynchronisation de l'activité électrique de l’écorce 
cérébrale, sont devenus le critère de l’assoupissement ou de l’état 
vigil et la condition initiale d'une évaluation de l'action stimulante 
de la formation réticulée sur le cortex. 

Si au cours de la narcose générale il s'est établi dans l'écorce 
cérébrale un arrière-fond déjà décrit plus haut d'oscillations électri- 
ques lentes, l’excitation électrique de la formation réticulée du 
tronc cérébral provoque immédiatement la désynchronisation com- 
plète de l’activité électrique de l'écorce avec un certain avantage 
du côté ipsilatéral par rapport à l'excitation. La réactivité de la 
formation réticulée à l'excitation est très élevée (seuil bas). Cette 
caractéristique physiologique de la formation réticulée pendant 
la narcose coïncide aussi avec sa haute labilité à l’état vigil : son 
activité « spontanée » se manifeste par des poussées d’impulsations 
d'une fréquence de 300 par seconde ! 

Presque tous les auteurs donnent une interprétation analogue 
de la désynchronisation de l’activité électrique corticale obtenue 
par eux lors de l'excitation de la réticulée du tronc cérébral. Ils 
estiment que l'irritation de la formation réticulée stimule l'écorce 
et la met en état « vigil ». 

Les expériences de Bremer sur un « cerveau isolé » ont exercé 
une influence considérable sur l'interprétation du rôle physiologi- 
que de la réticulée. 

Si le trait de section passe sous Le bulbe, l'activité électrique 
du cortex reste désynchronisée et manifeste tous les signes d’un 
état vigil actif. Si l’incision se fait sur la partie antérieure de la 
formation réticulée du tronc cérébral, le tableau de l’activité élec- 
trique de l'écorce se modifie fortement. Elle devient aussitôt syn- 
chronisée et caractérisée par ce qu'on appelle des poussées de fu- 
seaux qui sont l'intervention épisodique d'oscillations relativement 
fréquentes. Le tableau rappelle entièrement celui des oscillations 
électriques du sommeil ou de la narcose barbiturique. 

Ces phénomènes ne sont pas observés si les voies afférentes des 
lemnisques sont détériorées et ils apparaissent au contraire inévi- 
tablement si la formation réticulée est détruite, tandis que restent 
intactes les longues voies afférentes. 

Il s’est ainsi accumulé un nombre toujours plus élevé de faits 
qui ont permis d'arriver à une opinion unanime : {a formation 
réticulée du tronc cérébral est une sorte d'accumulateur d'énergie 
des impulsations afférentes, énergie réalisée ensuite dans la stimu- 
lation de l'activité corticale. La suppression de cette activation 
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fait perdre le tonus de l'écorce et induit le sommeil chez les ani- 
maux. 

Ce dernier point a été parfaitement illustré sur des animaux 
en opération chronique. Si l’on endommage la partie antérieure 
de la formation réticulée, on constate chez l'animal en période 
postopératoire des ondes lentes présentant les traits typiques du 
sommeil. L'animal dort sans cesse et ne se réveille que si on l’ex- 
cite avec insistance. Si l’on endommage la matière grise de la mê- 
me région autour de l’aqueduc de Sylvius sans toucher à la for- 
mation réticulée, l'animal reste vigil et ses potentiels corticaux 
accusent un degré de désynchronisation normal. 

Ainsi, les tests comportementaux confrontés au caractère de la 
perturbation électroencéphalographique soulignent une fois de plus 
le rôle joué directement par la réticulée dans l'alternance du som- 
meil et de la vigilance. Ces derniers temps, ces observations se sont 
vues complétées par de nombreuses données montrant la participa- 
tion de la formation réticulée du tronc cérébral à la réaction d’é- 
veil de l’animal. Tous les chercheurs remarquent un fait frappant : 
l'éveil n'a pas lieu si les influx afférents n'arrivent au cortex que 
par la voie « classique », c.-à-d. le ruban de Reil médian et le tha- 
lamus. Par conséquent, la formation réticulée exerce en effet sur 
l'écorce cérébrale une action généralisée et intense. Il y a des rai- 
sons de penser que pour un tel effet « éveillant » de la réticulée 
il existe des champs corticaux spécifiques, ceux dont l'excitation 
permet, comme l'ont montré Segundo, Naquet, Busser (1955); de 
déterminer par le procédé neuronographique les modifications de 
potentiels dans la réticulée du tronc cérébral. 

Pourtant, ces travaux récents ne sont pas exempts de con- 
tradictions et doivent être encore précisés par de nouvelles 
recherches. 

Ces dernières années on est de plus en plus souvent témoin de 
tentatives de rattacher l'action stimulante de la formation réti- 
culée sur le cortex à l'évolution des états émotionnels et à la parti- 
cipation de l'écorce aux décharges émotionnelles (Weinstein, Ben- 
der, 1947). 

Le problème de la formation réticulée a pris une nouvelle orien- 
tation après qu'on eut montré qu'elle se trouve elle-même sous 
le contrôle des influences corticales. Il se forme donc une situation 
dynamique curieuse : la stimulation « diffuse » exercée par la ré- 
ticulée sur l'écorce cérébrale peut être modifiée dans telle ou telle 
mesure par cette dernière même, c'est-à-dire sur la base des résul- 
lats de la fine synthèse des excitations internes et externes perçues 
par le cortex suivant les voies sensitives « classiques ». 

Comment s'entrelacent ces deux fonctions, d'où puisent-elles 
l'énergie pour une répression mutuelle — ce sont là des problèmes 
de la neurophysiologie moderne qui nous intriguent. 

Dans ce sens les expériences de Hernadez-Peon et de Hagbarth 
(1955) sont les plus complètes. Les travaux de ces auteurs présen- 
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tent un intérêt particulier car, en utilisant des excitations tétanisan- 
tes, ils ont rapproché leurs expériences des relations naturelles dans 
le S.N.C. En outre, ils ont effectué des excitations en sens inverse 
simultanées ou consécutives de différentes régions du cortex et des 
surfaces réceptives et ils en ont observé l’effet définitif sur la réti- 
culée. Ils ont ainsi mis en évidence la possibilité et les conditions 
de l’action réprimante du cortex sur la formation réticulée du tronc 
cérébral, c'est-à-dire ce qui au moment donné présente un intérêt 
spécial. ‘ 

Les expériences se faisaient comme suit. Un des excitants (le 
« déterminant ») était porté, par exemple, sur le cortex, puis, à 
différents intervalles de temps où faisait agir un autre excitant 
(« excitant-test ») sur le n. sciatique ou le n. infraorbital. 

Les auteurs ont montré que l'exci- 
tation corticale. exerce généralement 
l'action bloquante la plus forte par 
rapport à toutes les excitations afférentes 
qui se mainfestaient ordinairement par 


Fig. 149. Enregistrement oscillographique à 
partir de la formation réticulée. 


Ligne du haut — ligne de référence, effet normal pro- 
voqué par l'excitation du nerf sensltif sons-orbitraire ; 
ligne moyenne — la même excitation 13 secondes après 
l'excitation tétanique de ja zone sensorimotrice du 
cortex ; ligne inférieure — la même excitation 20 se- 
condes après la tétanisation de la zone sensorimotrice 
de l'écorce. On voit l’action inhibante du neurone 
LLC cortical sur la région de ia formation réticulaire, 
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modification des potentiels de la réticulée. La dépression de l'ex- 
citation afférente par une excitation « déterminante » solitaire peut 
être observée dans certains cas 150 ms après qu'on a porté l’exci- 
tation « déterminante » sur la région sensorimotrice de l'écorce 
et après une excitation « déterminante » tétanisante, même au 
bout de 13 s (fig. 149). 

Un fait intéressant, c'est que la dépression de tout autre « ex- 
citant-test » se manifeste d'autant plus nettement que l'excitation 
« déterminante » est plus forte. Si l’on se représente la possibilité 
la plus probable, telle que l'intensité des excitations d’une acti- 
vité d’ensemble quelconque de l'animal soit rattachée à celle des 
excitations généralisées dans la formation réticulée, l'exclusion 
réciproque de deux actions se faisant concurrence, dont nous avons 
vu plus haut bien des exemples, devient physiologiquement tout 
à fait concrète. 
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Les auteurs signalent une circonstance particulière. Suivant 
l'état initial des unités réticulaires, leur activité peut être soit 
« bloquée », soit « facilitée », ce qui est en rapport avec le principe 
de la labileté — principe fondamental de l’école de Vvédenski- 
Oukhtomski (P. Makarov, 1957), 

Dans ces expériences il y a de nombreuses preuves du caractère 
pessimal du blocage de l'activité de la formation réticulée (sur- 
tout par l'écorce cérébrale 1). Cependant, Les auteurs ne connaissent 
probablement pas la théorie de l’inhibition de N. Vvédénski. Cette 
circonstance est d'autant plus incompréhensible que dans la pres- 
se scientifique américaine Forbes, Batista, Chatfield et Garcia 
(1949) ont exposé en détail la théorie de Vvédenski et ont expli- 
qué sous ce point de vue les cas d'inhibition corticale qu'ils avaient 
obtenus. 

Les recherches sur l’influence dite eorticofuge sur la formation 
réticulée ont montré l'existence entre l'écorce cérébrale et la réti- 
culée d'interactions cycliques continues dans lesquelles prédomine 
-de temps à autre soit l'une, soit l’autre influence. Quant à la for- 
mation réticulée, elle devient le point crucial dans lequel se croi- 
sent les influences afférentes ascendantes et les influences cortico- 
fuges descendantes {v. fig, 148). Ces dernières influences de la zone 
sensorimotrice du cerveau peuvent refréner le processus afférent 
aussi bien dans la formation réticulée même, qu'à la première ins- 
tance synaptique | Les impulsions provenant de l'excitation du 
n. infraorbital selon les données de Hernandez-Peon (1955) sont 
déjà réprimées, par exemple, dans la région du centre du n. tri- 
jumeau. . 

La caractérisation des rapports entre l'écorce cérébrale et la 
réticulée serait incomplète si nous ne mentionnions pas le rapport 
de celle-ci avec les excitants humoraux. C'est bien ici qu'on a éga- 
lement obtenu des faits inattendus qui nous ont obligés à réviser 
à l'heure actuelle les canons établis sur l'action exercée sur le 
S.N.C. par les hormones et les anesthésiques, 

On sait qu'une injection intraveineuse d'adrénaline entraîne 
une stimulation marquée de l’activité corticale électrique. Cepen- 
dant, selon la tradition existante de la pensée expérimentale, cette 
stimulation était ordinairement attribuée à l’action de l’adrénaline 
sur les éléments nerveux du cortex. 

L'école physiologique française a montré dans une série d'’ex- 
périences que cette élévation de l'activité électrique corticale est 
d'une autre nature physiologique : elle est conditionnée par l'effet 
activateur direct de l’adrénaline sur la partie antérieure de la réti- 
culée du tronc cérébral qui stimule déjà secondairement l'activité 
électrique corticale (Bonvallet, Dell, Huebel, 1953; Bonvallet, 
Dell, Hugelin, 1954). 

L'analyse de cette action de l’adrénaline a mené à de vastes et 
intéressantes généralisations du rôle du tonus sympathique dans 
l'activité corticale. On a élucidé, par exemple, que les impulsations 
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baroceptives provenant de l'excitation de la région sinu-caroti- 
dienne sont capables de refréner l’activité de la réticulée, l'activité 
électrique du cortex et, par conséquent, d’ agir comme des antago- 
nistes absolus de l'adrénaline. Il est évident que ces rapports corres- 
pondent entièrement à ceux qui ont lieu dans les conditions natu- 
relles. 

On sait que toute hypertension (l’adrénalinique du nombre) 
crée les conditions d’une excitation immédiate des appareils baro- 
‘cepteurs de la crosse de l’aorte et de la zone sinu-carotidienne, ce 
qui finit par juguler l'hypertension même (A. Choumilina, 1947). 

-Cet antagonisme va si loin que, favorisant dans un sens l’hyper- 

tension (par son action sur les vaisseaux), l’adrénaline élève, dans 
“on autre sens, l'excifabilité des barocepteurs, c'est-à-dire qu'elle 
favorise l’affaiblissement de l'hypertension qu'elle a elle-même 
‘suscitée (P. Anokhine, 1952 ; A. Navakatikian, 1956). 
. -On a montré dernièrement que l'adrénaline et la noradrénaline 
‘exercent leur action sur la région hypothalamique et sur la partie 
rostrale de la réticulée par des foyers locaux d'uné perméabilité 
‘exagérée de la barrière hémato-encéphalique envers elles. 

On a montré, à côté de l'action de l’adrénaline, que la formation 
réticulée possède un large éventail de sensibilité à d’autres substances 
‘himiques diverses, surtout aux anesthésiques et aux neuroplégi- 
‘ques. 
‘Par exemple, la réticulée réagit aux barbituriques tout à fait 
différemment de l'écorce cérébrale. Or, ceci signifie que, toutes 
choses ‘restant égales d'ailleurs, l'action anesthésique s'exerce 
avant tout par l'intermédiaire de la réticulée. Si l'on estime que 
l’action stimulante de la réticulée sur l'écorce est une condition 
obligatoire de la veille de l’homme et des animaux, nos concep- 
tions dés mécanismes de l'anesthésie générale doivent se modifier 
‘radicalement. Il doit se produire ici quelque chose d'analogue à 
ce qui s'est produit avec les conceptions du mécanisme de l'action 
de l'adrénaline sur le cortex, maïs dans un rappoït inverse. En agis- 
sant de façon inhibante sur les éléments cellulaires de la réticulée 
du tronc cérébral, l'anesthésique peut ainsi mettre indirectement 
l'écorce cérébrale dans un état de synchronisation générale qui, 
comme nous l'avons déjà dit, correspond au sommeil. 

En tout cas, une telle possibilité est tout à fait réelle et elle 
‘est soulignée par plusieurs auteurs (French, Hernandez-Peon, Li- 
vingston, 4955 et autres). Par conséquent, le problème des méca- 
nismes physiologiques de l'anesthésie générale doit être soumis 
à une discussion à la lumière des faits nouveaux. 

‘Etant donné que la région de la réticulée a d’intimes con- 
néxions avec l'hypothalamus, le thalamus et le bulbe, il est naturel 
que les fonctions les plus générales de l'organisme, telles que, par 
exemple, la réaction à la douleur, la thermorégulation, etc., doi- 
vent inévitablement se trouver avec elle dans quelque dépendance 
fonctionnelle. 
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L'action hypothermique de la chlorpromazine et: d'autres pro- 
duits n’est pas seulement, comme on lë pensaît auparavañt, le ré- 
sultat de leur action ganglioplégique, mais, ainsi que l'ont montré 
des recherches plus précises et directes, elle est déterminée avant 
tout par leur influence sur la région de la réticulée. Ceci s'est mani- 
festé avec une nettèté particulière dans les travaux de notre colla- 
borateur V. Agafonov (1956). 

‘ Selon ses données, un excitant nociceptif fort sous la forme de 
l'excitation de la patte postérieuré du läpin par de l’eau chauffée 
à 55 °C réprime totalement l'activité électrique corticale. Le ca- 
ractère de cette inhibition oblige à penser qu’elle se réalise par la 
région de la réticulée. Cependant, une injection préalable de chlor: 
promazine supprime totalement l’action inhibante de l'excitant 
nociceptif sur l’activité électrique corticale. Nous avons tiré de ces 
données une conclusion suivant laquelle l’action de la chlorproma- 
zine se localise avant tout dans la partie de la réticulée qui donne 
à l'excitation douloureuse un Caractère généralisé, avec désyn- 
chronisation de l’activité électrique corticale (P. Anokhine, 
1956b). 

: Pour résumer les principaux faits obtenus lors de l'étude de la 
formation réticulée du tronc cérébral, nous devons dire avant tout 
que ces données nouvelles n6 peuvent être actuellement laissées 
de côté quarid on apprécie l’architécture fonctionnelle générale du 
cerveau. Le problème des rapports cortico-sous-corticaux s'enrichit 
particulièrement de ces données. 

On ne saurait guère actuellement construire un schéma quelcon- 
qué de l’activité nerveuse supérieure sans tenir compte de toutes 
ces dernières données publiées par Moruzzi, Mollica, Naquet (1953); 
Busser, Albe-Fessard (1953) et autres. 

Sur le plan de ce passage de notre monographie, il importe d' é- 
tablir les thèses suivantes déjà prouvées de toutes parts : 

4. La formation réticulée du tronè cérébral qui réunit les impul- 
sations collatérales provenant de toutes les voies afférentes est un 
organe de stimulation généralisée sur l'écorce cérébrale. En ce sens, 
elle correspond parfaitement à l”’ expression bien trouvée de Pavlov 
qui qualifiait l'influence de la sous-écorce sur l’écorcé cérébrale 
de « force aveugle ». 

2. Possédant la propriété de produire des impulsations nerveuses 
haute fréquence, l'écorce cérébrale exerce une vaste inhibition sur 
les fonctions de la réticulée et même sur celles des niveaux spinaux. 

- Etant donné qu'avec la région de la substance réticulée sont 
reliées toutes les activités de l’organisme qui exigent une excita- 
tion générale, telles que les émotions et les réactions de longue du- 
rée, l'influence inhibante de l'écorce sur les fonctions de la réticu- 
lée et de l’hypothalamus peut être reconnue pour une des formes. 
d’inhibition suprême dont nous avons parlé plus haut. 

Les recherches neuronographiques directes montrent que l'inhi- 
bition même survient alors dans la région des liaisons sous-cortica- 
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les de la formation réticulée, tandis que l'excitation inhibante se 
forme, en tant qu'étape la plus importante de l’inhibition, dans le 
cortex cérébral. 

3. D'une manière analogue, les recherches directes au moyen 
des microélectrodes montrent que divers éléments de la formation 
réticulée ont en propre des rapports réciproques d'exclusion, 
d’occlusion, etc. Ces propriétés physiclogiques ne peuvent pas 
rester sans intervenir dans les conflits des deux activités d’en- 
semble qui se déroulent au niveau élevé de la généralisation des ex- 
citations. Cependant, cette question doit encore pour une grande 
part être précisée avec corrélation obligatoire des données analy- 
tiques avec les réactions comportementales des animaux. 

Tous les exemples donnés à propos de l'inhibition des réactions 
mimiques, de l'association écorce et sous-écorce dans les décharges 
émotives, ainsi que les derniers faits du domaine des relations cortico- 
sous-corticales (« cercle d'Ammon », formation réticulée) sont sans 
aucun doute d'une nature identique et se réunissent organiquement 
dans les processus d'organisation de l'adaptation supérieure de 
l’homme et des animaux. Cependant, nous sommes actuellement 
encore loin de pouvoir édifier, sur la base de ce matériel qui manque 
encore d'unité, une notion achevée des rapports cortico-sous-corti- 
caux dans la réalisation des fonctions inhibantes. 

Nul doute que les ezcitations inhibantes surviennent toujours 
sous l'action de l'ensemble des influences extérieures. En outre, 
elles se forment toujours sous l'influence prédominante de 
l'écorce cérébrale. Cependant, le lieu de formation de l’inhibi- 
tion même ne peut être déterminé pour tous les cas avec la même 
certitude. 

Une seule chose est tout à fait claire : toutes nos conceptions 
sur l’inhibition corticale en rapport avec sa propagation dans l'écorce 
ou de l'écorce dans la sous-écorce doivent être révisées du point de vue 
du fait indubitable que dans tous les cas l'inhibition est un processus 
local qui n'a pas d'appareil de propagation. 

Tous les exemples précités de formation des excitations inhiban- 

tes favorisent dans une certaine mesure l'élaboration de nouveaux 
points de vue sur la fonction inhibante de l'écorce cérébrale par 
rapport aux diverses formes d'activité sous-corticale. 
… Dans tous les cas de déchiffrement de cette fonction inhibante du 
cortex nous devons sans cesse avoir en vue la large convergence des 
excitations ascendantes sur les neurones corticaux. C'est en ceci 
qu'il faut voir le secret de la force des excitations inhibantes corti- 
cales. Prenant sur elles, par convergence, des excitations émotion- 
nelles ascendantes plus fortes émanant de l’hypothalamus et de la 
formation réticulée, les cellules corticales acquièrent ainsi une puis- 
sance exceptionnelle dans la formation des excitations inhibantes 
corticofuges. Ce sont ces excitations qui réalisent la dernière étape 
de répression d'une activité inutile pour quelque raison au moment 
donné. 
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Quelle force irrésistible peuvent acquérir ces excitations inhi- 
bantes, on peut en juger par des eas d’abnégation suprême ou de 
situations où sont surmontés des obstacles menaçant la vie. 

Dans tous ces cas, l’écorce cérébrale mobilisant toute l’expérien- 
ce passée et empruntant la force émotionnelle de cette expérience 
par convergence des excitations ascendantes est un organe 
prenant des décisions préférentielles à toutes les étapes difficiles 
de la vie. 

Les recherches de mon collaborateur V. Zilov permettent de sup- 
poser que dans ce « chœur » complexe d'’excitations et de modalités 
de ladite excitation c'est, apparemment, l’activité de l'hypothala- 
mus et non pas de la formation réticulée qui a le plus d'importance. 


CHAPITRE XIII 


LA THÉORIE DE LA DOMINANTE 
ET SA RELATION AVEC LA DOCTRINE DE L'ACTIVITÉ 
NERVEUSE SUPÉRIEURE 


La théorie de la dominante mise au point par À. Oukhtomski 
a occupé une place particulière dans la physiologie du système ner- 
veux. Réunissant en elle tous les traits physiologiques les plus im- 
portants communs à tout genre de fonctionnement de l'organisme 
dans son ensemble, elle n’en est pas moins restée à l'écart des pro- 
blèmes de la physiologie proprement dite du S.N.C. et, si étrange 
que cela soit, elle n'a exercé aucune influence sur les hypothèses 
et les conceptions dont est si riche la physiologie de l'activité ner- 
veuse supérieure. 

On ne saurait juger cette situation comme correcte, car de l’ab- 
sence de contact entre les continuateurs de Pavlov et ceux d'Oukh- 
tomski, les deux courants de la physiologie soviétique perdent con- 
sidérablement. 

Les deux parties sont coupables de ce manque de contact. Les 
investigateurs de la physiologie de l’activité nerveuse supérieure 
sont trop sûrs, à ce qu'il me semble, que la physiologie de cette acti- 
vité renferme tous les mécanismes possibles d'organisation du com- 
portement de l’homme et des animaux. Partant de cette position 
incorrecte, le physiologiste de l'activité nerveuse supérieure ne trou- 
ve pas nécessaire le recours aux lois de la physiologie générale du 
système nerveux, entre autres à la loi de la dominante. Nous esti- 
mons qu'une telle position ne peut conduire à un progrès dans la 
compréhension des mécanismes physiologiques profonds sur la base 
desquels s’édifient les actes synthétiques de l’activité nerveuse su- 
périeure. 

D'un autre côté, les continuateurs d’'Oukhtomski n'ont fait, 
autant que nous sachions, aucune tentative sérieuse pour confronter 
les conceptions des deux courants et pour montrer ce qu'il y a de 
commun dans l'interprétation des mécanismes fondamentaux de 
l'activité nerveuse supérieure, ainsi que pour déceler les différences 
existant entre ces conceptions. Les tentatives de quelques auteurs 
(A. Magnitski, 14949 ; I. Tchoukitchev, 1952; V. Roussinov, 1955, 
et autres) ne sauraient guère être considérées comme suffisantes. 
Les auteurs ont concentré leur attention principalement sur la con- 
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frontation des inhibitions « parabiotique » et « protectrice » et ont 
presque entièrement laissé de côté la théorie de la dominante. En 
outre, ces travaux reflètent trop de choses occasionnelles et passa- 
gères pour pouvoir exercer une influence sensible sur l’établisse- 
ment d’un contact intime entre les deux grandes écoles physiologi- 
ques soviétiques. 

En fait, toutes les contradictions existant entre certains princi- 
pes des deux écoles sont restées inchangées : (les vues sur la nature 
de l'inhibition, le principe de la « lutte de l'excitation et de l'inhi- 
bition », la théorie de la dominante, etc.). Sans compter les travaux 
de notre école (P. Anokhine, 1932, 1949 ; I. Laptev, 1949 ; V. Gav- 
litchek, 1958 ; A. Choumilina, 1959 ; E. Poléjaev, 1960, 1966, etc.), 
les tentatives d'application réellement constructive de la loi de la 
dominante aux problèmes de l’activité et de la pathologie nerveuses 
supérieures restent isolées (M. Dourmichian, 1952 ; I. Skipine, 1956). 

Cependant, c'est justement la théorie de la dominante qui est 
le maillon réunissant les données les plus subtiles de la neurophysio- 
logie analytique et la synthèse suprême de ces mécanismes élémen- 
taires dans le réflexe conditionné. C’est cette théorie qui doit devenir 
pour l’investigateur de l’activité nerveuse supérieure la conception 
centrale lui permettant de comprendre les mécanismes physiologi- 
ques profonds de l’activité conditionnée et particulièrement le rôle 
de la motivation dominante en tant que composante de la synthèse 
afférente. Li 

L'absence dans cette question de conceptions bien définies a été 
la raison pour laquelle nous avons essayé d'apporter un peu de clarté 
à l’appréciation du rôle que jouent les processus de prédominance 
dans la formation d'actes conditionnés d'ensemble. 

L'école de Vvédenski avait depuis longtemps affaire à à des faits 
de prédominance dans le système nerveux, mais jusqu'à un certain 
temps, ces faits n'ont pas été systématisés et conduits: au niveau 
d'une conception physiologique complètement déterminée. On a 
remarqué que la présence d’une excitabilité accrue dans une région 
quelconque du S:N.C. menait à la'« perturbation totale des relations 
existant dans Ja. norme ». Cette « perturbation » consistait en ce 
qu'à certains moments quand on appliquait une excitation quelcon- 
que, on n'obtenait pas la réaction habituelle pour cet excitant, mais 
une toute autre réaction. 

Le phénomène indiqué sautait particulièrement aux yeux dans 
les. expériences d'hystériosis. Vvédenski a donné à tous ces faits 
de la présence de réactions « perverties » l'estimation suivante : 
« Daris ce sens, le phénomène ne. me paraît pas tout à fait inattendu. 
J'ai remarqué il y a déjà longtemps (1897) que si un certain appa- 
reil nerveux a été mis en état d'excitabilité accrue, toutes les autres 
excitations qui devaient produire un tout autre effet s'avèrent les 
premiers temps capables de favoriser en quelque sorte l'excitation 
tonique précédente. De tels faits ont été également décrits dans 
les recherches récemment parues d’Oukhtomski. » | 
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Cependant, on tie peut appeler « occasionnelles » les observations 
initiales ét dans une grande mesuré non systématisées que dans s'es- 
prit du fameux aphorisme de Pasteur : « Le hasard ne favorise que 
les esprits préparés. » 

En excitant par courant électrique la zoné corticale motrice du 
cerveau du chat, A. Oukhtomski a remarqué que dans certaines 
excitations au lieu des mouveménts habituels de la patte on cons- 
tate un début de défécation qui arrive à un maximum et finit par se 
réaliser complètément lorsqué les mêmes excitations sont poursui- 
vies. Aussitôt que cet acte s’est terminé, les mêmes éxCitations des 
points cortiéaux se mettent à provoquer léur effét typique, le mou- 
vement du membre correspondant. 

Une autre circonstanée importante a été mise en évideñce dans 
ces expériences. Des appareils nerveux tout à fait déterminés d’une 
activité spécifique de l'organisme (dans le cas présent de l'acte de 
défécation) peuvent se trouver à l'état d'excitation exagérée et con- 
tinuer À € accumuler » dés excitations. 

Du point de vue de la physiologie, la prédominance consisté avant 
tout en ce que l'excitation issue d'un point cortical de la zone “o- 
trice du éérvéau est d’une façon ou d'une autre rmutée sur le systèrné 
dés formations centrales d'un aété d'ensemble, la défécation. Autre- 
ment dit, le flux des eéxcitations surveriant de l'excitation du point 
cortical réncontre en un certain point de son chemin un obstacle empé- 
chant sa propagation dans la direction habituelle, tandis que du côté 
du système d'étcitations dominant au moment donné sa conduction 
est facilitée. 

Toutes ces données montrent qu’avee le phéiomène de la domi- 
nante s’est insérée dans lé éhamp visuel du chercheur l’action inhi- 
bante de l’activité prédominante sur toutes les activités précédentes 
de l'organisme. Airisi, les premières observations de prédominance 
de différents centres nerveux avaient déjà posé aëüx chercheurs uné 
série de questions se rapportant directement aux problèmes de l’ac- 
tivité nerveuse supérieure. 

Où l'excitation dévie-t-elle dé sa propre voie sur celle de 
l'activité prédominante? En quoi consiste la nâture même dé la pré- 
dominance ? Quels sont les mécanismes dé répression pat l’activité 
prédomitiante de toutes les autres aétivités de l'organisme ? 

Malheureusement, nous ne pouvons pas encore répondre de façon 
satisfaïisanté à beaucoup de questions sutgissant ainsi, bien que, 
comme noûs vérrons plus loin, néôus puissions parfaitement tracer 
dans ce sens la voié de l'expérimentation. 

A. Oukhtoniski estimait que le prétotype de toute prédominance 
est le phénomène de l'« excitation solitaire tétanisée ». On sait 
que si, à partir des électrodes lés plus proches du muscle, on excite 
ün nerf par un stimulus süubliminairé tétanisant, un stimulus supra- 
liminairé unique appliqué én un point proximal du nérf met le mus- 
cle en état de tétanos (N. Vvédenski, 1886). D'après A. Oukhtom- 
ski, ce phénomëné illustre sous üne formé simple le rapport entre 
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la dominante et l'excitation « éloignée » qui conduit lä dominante 
latente jusqu'à l'effet périphérique. 

Utilisant les données neurophysiologiques actuelles nouûs pouvons 
comprendre ce phénomène avec assez dé certitude, La tétanisation 
subliminaire provoque sans aucun doute une excitation locale et 
un poténtiel local non propagé. Saris amener l'excitation dés fibres 
nerveuses au point critique à partir duquel coinmeniée le processus 
explosif, la tétanisation subliminaire produit de toute évidence ur 
certain degré de dépolarisätion des fibres nerveuses tétanisées (Er- 
langer, Gasser, 1938). 

Que fait l'onde d’excitation « éloignée » dans le secteur tétanisé ? 
Elle conditionne à partir du point de son apparition un processus 
continu de dépolarisation des fibrés nerveuses jusqu’à un spike d’ex- 
citation accusé ét dans le domaine de la tétanisation elle conduit 
toute dépolarisation subliminaire au point critique. C’est en ceci, 
à notre avis, que consiste la nature intime d'’urie excitation tétani- 
sante isolée. 

Mais en est-il ainsi de la prédominance de l’activité d'ensemble 
de l'organisme qui se manifeste éxtérièeurement, déclenchée par 
une seule excitation insignifiante ? Il est fort possible que les struc- 
tures nerveuses en rapport avec l’activité d'ensemble prédominante 
de l'organisme aient un certain degré de dépolarisation. El y a toutes 
raisons de le croire. 

Dans le cas concret examiné dans la thèse d'Oukhtomski, l'acte 
de défécation était sans aucun doëte préparé par un flux continu 
et intense d'impulsations afférentes provenant aussi des récepteurs 
du rettum. Mais qu'est-ce que le bombardement continu par des 
influx provenant de centres nerveux queleonques ? C'est avant tout 
la dépolarisätion sélective des formations synaptiques qui se rappor- 
tent aux connexions centrales du système fonctionnel donné. Par 
conséqueñt, peut-on nier que la dépolatisation précédente joue quel» 
que rôle dans la sensibilité accrue de la dominante à l'égard de l’ex- 
citation « éloignée ». Dans ce sens, l’analogie de la dominante avec 
l'excitation tétanisée solitaire est sains aucun doute justifiéé. Ce- 
pendänt, compte tenu des derniers aéquis en physiologie nerveuse, 
le processus de prédominance d’une activité d'ensemble de l’orga- 
nisme ne saurait guère être reporté à la seule dépolarisation préa- 
lable des éléments nervéux. Nous examinerons cette question plus 
en détail par la suite. 

Oukhtomski mentionne lés traits typiques suivants de prédomi- 
nance des 4 centres » : 1) excitabilité accrue ; 2) stabilité de l’exci- 
tation ; 8) faculté d’additionnér les excitations ; 4) inertie des pro- 
cessus d” éxcitation däns la dominante. 

Malheuréusémént, ces traits typiques donnant dans l'ensemble 
une description juste de là dominante n’ont pas été concrétisés dans 
des conceptions morphologiqués et physiologiques plus déterminées. 
Nous ne savons pas encore quelles parties du systèmé fonctionnel 
possèdent la propriété de deveñir dés dominantes. Les expressions 
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«centre », « organe », «appareil », « image intégrée » ne donnent 
aucune idée des moyens de formation et de fonctionnement des états 
dominants dans les conditions naturelles. 

La notion d’« accumulation » de l'excitation par le centre n'est 
pas très nette ion plus. 

Quelles excitations ont donc la propriété de s'accumuler et quelle 
forme prennent-elles en présence d'une dominante stable ou de sa 
résolution externe ? Quels facteurs déterminent si la dominante sera 
subliminaire ou si elle deviendra supraliminaire et se manifestera 
dans le fonctionnement des appareils périphériques ? La simple 
observation du comportement de l'homme nous convainc que pour 
cela la seule appréciation quantitative de l'excitation prédominante 
dans le S.N.C. n'est pas suffisante. 

On connaît des cas où un degré très élevé d'état prédominant, 
c'est-à-dire d'excitabilité, ne se résout pourtant pas directement à 
l'extérieur. Au contraire, nous connaissons d'autres cas où il suffit 
d'une faible élévation de l'excitabilité pour que la dominante se 
résolve par une action. | | 

Ainsi, le degré d'excitabilité de la dominante dépend non seu- 
lement de sa faculté d’« accumuler » l'excitation, mais aussi de 
quellés excitations d'une autre activité s'opposent au moment 
donné à la dominante et bloquent sa manifestation dans un acte 
effecteur. _ | 

Nul doute que la théorie de la dominante soit une précieuse ac- 
quisition de la physiologie soviétique. Cependant, l'absence de pré- 
cision physiologique dans les diverses thèses de cette doctrine, les 
contradictions dans diverses déclärations d'Oukhtomski créent jus- 
qu’à présent des obstacles à l'extension du principe de la dominante 
aux manifestations physiologiques de l'organisme tout entier. Ces 
obstacles se font particulièrement sentir quand on applique le prin- 
cipe de la dominante à l'explication des faits fondamentaux de l'ac- 
tivité nerveuse supérieure. C’est pourquoi il faut, naturellement, 
comprendre d'abord:ces thèses contradictoires, leur donner une ex- 
plication physiologique admissible au moment donné et seulement 
après essayer d'appliquer la théorie de la dominante au déchiffre- 
ment de certains phénômènes reliés à la nature de l’inhibition con- 
ditionnée. . 

Il faut tout d'abord s'arrêter à la question de savoir ce qui pré- 
domine, à proprement parler, dans le S.N.C., autrement dit sur 
quel substrat matériel se crée, dans les conditions naturelles, telle 
ou telle domiriante ? La théorié de la dominante ne donne pas encore 
pour l'instant de réponse déterminée. Il se peut même bien au con- 
traire que l'abondance de désignations de la dominante embrouille 
en quelque sorte tout le problème et écarte la pensée du cher- 
cheur de l'élaboration de notions physiologiques certaines. 

Le substrat nerveux, par exemple, qui devient la base du déve- 
loppement de la dominante reçoit, dans les diverses déclarations 
d'Oukhtomski et de ses disciples, les désignations les plus diverses. 
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Dans un tas, ce substrat de la dominante est appelé « centre » 
et les auteurs construisent alors leurs raisonnements en partant d'un 
point bien déterminé et bien délimité du S.N.C. Dans un autre cas, 
ce substrat est un « foyer » et toute l'interprétation des résultats 
expérimentaux s'édifie alors sûr ce plan. La notion de « foyer do- 
minant » a reçu dans la littérature physiologique soviétique une 
large extension et c'est sur cette notion que sont construits les mo- 
dèles expérimentaux très intéressants. du professeur V: Roussinov 
dont nous parlerons en détail plus loin. 

De plus, Oukhtomski a parlé de la dominante comme d’un « or- 
gane » ou même d’un « appareil » au moyen duquel un certain groupe 
de centres nerveux devient prédominant. Il définit même la domi- 
nante comme «un endroit relâché du système nerveux ». 

Il faut ajouter. à ces définitions celle de la dominante en tant 
« qu'image intégrale » ou « constellation de centres ». 

Malgré toute cette diversité de définitions du même phénomène 
physiologique Oukhtomski utilise le plus souvent, apparemment, 
l'expression «centre prédominant ». 

Il suffit de considérer avec attention toutes les définitions pré- 
citées de l’état dominant pour constater quelque chose d’inachevé 
dans les représentations physiologiques de ce problème important. 
En effet, toutes ces définitions cadrent dans l'éventail entre les 
notions tout à fait incompatibles du « foyér dominant » inspirées 
par les expériences avec application locale de strychnine et l'univer- 
selle « image intégralo ». 

Tout ceci est l'indice de notions contradictoires et non encore 
concrétisées physiologiquemént concernant la composition de la 
dominante en tant que phénomène physiologique universel. Or, il 
ne fait aucun doute que dans les conditions naturelles seul peut do- 
miner un système ramifié de connexions et d'excitations unifié 
par une tâche fonctionnelle quelconque. Autrement dit, seul peut 
être dominant un système fonctionnel parfaitement déterminé } par 
son. effet adaptatif. 

Par conséquent, däns les ‘conditions naturelles ce n *est ni le 
« foyer », ni le « centre », ni même une « constellation de centres:» 
qui dominent, mais un système de contiexions incluant nécessairement 
des relations centro-périphériques. On sait que lorsque se produit 
une réaction exploratoire, la prédominance des excitations de cette 
réaction se propage même à la partie périphérique de l'analyseur 
(P. Sniakine, 1953 ; E. Sokolov, 1957 ; Granit, 1954 ; L. Novikoya 
et A. Faber, 1956). 

Ainsi, . dans l’activité adaptative naturelle, la. prédominance est 
un processus beaucoup plus étendu que le simple « foyer dominant ». 
En fait, elle embrasse sélectivement tous les processus et appareils 
entrant dans la composition du système fonctionnel donné et avant 
tout, ses relations centro-périphériques. Il est naturel que dans le 
cas d'’inhibition de la dominante tous les appareils et les ramifica- 
tions fonctionnelles qui la constituent, c'est-à-dire le système 
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fonctionnel dans son ensemble, doivent également cesser leur 
activité. . 

Il conviendra ici d'examiner une erreur à laquelle nous avons 
eu affaire plus d'une fois dans les interventions publiques. 

Il existe un point de vue selon lequel les termes « dominante » 
et « constellation de centres » représenteraient par leur composition 
ce que nous éntendons par notion dé système fonctionnel. Cette af- 
firmation est erronée. Certes, toutes les notions synthétiques dans 
le domaine de la physiologie de l’activité nerveuse doivent avoir 
des points de contact. Cependant, on ne saurait douter que la com- 
préhension mutuelle et les progrès de la recherche scientifique se 
trouveront toujours sous la dépendance de la finesse et de l’adéqua- 
cité avec lesquelles nous différencierons nos notions scientifiques. 

La notion de système fonctionnel représente avant tout uns no- 
tion dynamique dans laquelle l'accent porte sur les lois de la for- 
mation d’une association fonctionnelle quelconque, se terminant 
nécessairement par un effet adaptatif utile et renfermant les appa- 
reils d’appréciation de celui-ci. 

Ce qui nous intérésse, ce sont les loïs par lesquelles se constitue 
le système fonctionnel, ainsi que ses propriétés physiologiques con- 
duisant le système d'excitations donné à l'effet adaptatif final dans 
l'intérêt de l'organisme dans son ensemble, L'effet adaptatif est 
le noyau du système fonctionnel. Il détermine la‘ composition, le 
réaménagémeñt des excitations efférentes et l’inévitable afférenta- 
tion en retour de l'effet intermédiaire ou final. 

De cette brève caractérisation de la notion du système fonction- 
nel (pp. 237-320) on voit qu'élle est impensable sans tenir compte 
des relations centro-périphériques et particulièrement dés actions 
afférentes permanentes provenant de la périphérie, c'est-à-dire 
qu'elle est pour nous, à un certain point, une formation cyclique 
(P. Anockhine, 1935, 1948, 1949, 1955). Ainsi, le système fonction- 
nel nous paraît un 6bjet de recherche, étant donné qu'il est néces- 
saire de mettre en évidence les mécanismes de sa formation en tant 
que tout organisé. 11 faut ajouter de plus que l’étude du système fonc- 
tionnel embrasse aussi bien ses manifestations fonctionnelles que 
les lois du développémetit historique (ontogénie, phylogénie). 

Quel est le but dé la théorié de la dominante ? Elle met en évi- 
dence l4 loi univetselle de l’activité de l'organisme d'après laquelle 
la prédominätice én tant qu'un certain niveau d'excitabilité est la 
condition essentielle de tout fonctionnement. Par conséquent, la 
théorie de la dominante est aussi bien celle du procédé de fonctionne- 
ment exprimé par les paramètrés de l'excitation et de l’excitabilité 
que de la nécessité d’une base fonctionnelle pour que, d'une façon 
générale, la fonction puisse avoir lieu, 

Concentrant son attention sur lé « foyer » et le « centre » elle 
n'a nullement en vue l'étude des lois d'après lesquelles se constitue 
ce qui domine. Ce qui intéréssait surtout Oukhtomski, c'était le 
fait de la prédominance et les conditions physiologiques de son ori- 
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gine sur le plan de l'interaction des excitations (sommation, « ré- 
ponse », stc.). Or, nous avons toujours été intéressés par La question 
(qui continue à nous préoccuper) de savoir selon quelles lois se eons- 
titue comme un tout architectural l’unité fonctionnelle dominante. 
Autant que nous sachions, Oukhtomski n'a fait qu'effleurer cette 
question et n’y est plus revenu sur le plan de la recherche. 

Ainsi, en disant qu’au moment donné il y a telle ou telle do- 
minante dans le S.N.C. d’un animal, nous indiquons les intensités 
d'excitations déterminées sans caractériser d'une façon quelconque 
les particularités architecturales des excitations dominantes, c'est-à- 
dire les propriétés de leur organisation systémique. Or, ce sont 
justement ces dernières qui font inséparablement partie de la no- 
tion de système fonctionnel. 

La brève formulation suivante permettra d'établir la liaison 
sémantique la plus correcte entre les systèmes dominant et fonction- 
nel: la prédominance est le moyen physiologique de mettre en évi- 
dence les systèmes fonctionnels dans les effets adaptatifs de l'orga- 
nisme par le changement des niveaux d'egcitabilité. Au contraire, 
le système fonctionnel est une formation dynamique dent la parti- 
cularité spécifique se traduit par les lois de son architecture, celles 
de l'interaction des processus à l’intérieur de gette architecture. 
En tant que notion physiologique, le système fonetionnel est incon- 
cevable si l’on ne tient pas compte des relations centro-périphéri- 
ques, car seules ces dernières peuvant créer ure interaction coor- 
donnée des processus centraux conduisant l'organisme à un effet 
adaptatif valable. 

Il découle de ceci que la notion de « système fonetionnel » em- 
brasse non seulement des interactions ou tout autre combinaison 
de centres nerveux, maïs tous les aspects de l’activité adaptative 
de l’ensemble de l'organisme, Par conséquent, la notion de domi- 
nante en tant que « constellation de centres » ne peut pas beaucoup 
aider à comprendre le système fonctionnel en tant qu'organisation 
physiologique. 

Ainsi, pour résumer le problème de la définition physiologique 
de la dominante dans les conditions naturelles nous pouvons affir- 
mer avec suffisamment de certitude que la faculté de dominer n’est 
propre qu'à un système global de processus associés par l'unité 
de leur orientation fonctionnelle. 

Les lois et mécanismes de formation de cette association consti- 
tuent le domaine de nos préaccupations. 

Il en déeoule que la voie de l'étude et de la compréhension de 
la dominante en tant que méeanisme universel de l’activité de l’or- 
ganisme passe par la compréhension des mécanismes de formation 
du système d'excitations dominant. Il y a des raisons de penser 
que la prédominance même en tant qu'élévation de l'excitabilité 
de telle ou telle formation merveuse ne possède pas de spécificité 
et puisse être propre à toutes les activités de l'organisme. 

Cette circonstance permet de supposer que le système nerveux 
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central possède des appareils non spécifiques spéciaux communiquant 
un caractère prédominant à toute activité d'ensemble. qui assure 
le succès de l'adaptation de l'organisme au moment et dans les con- 
ditions données. $'il en était ainsi, les deux processus — la forma- 
tion dé l'activité adaptative même (du système fonctionnel) et sa 
transformation én dominante — vconstitueraient un acte d'ensemble 
du S.N.C. assurant à l’ organisme une adaptation valable aux con- 
ditions environnantes. 

À cet égard, il est nécessaire de discuter le problème suivant : 
à quel point sont justifiés les modèles d’états dominants auxquels 
recourent de plus en plus les chercheurs pour étudier la dominante ? 

Personne ne saurait mettre en doute la nécessité d'étudier les 
modèles expérimentaux de différents états pathologiques et nor- 
maux de l'organisme. La: simulation est une étape obligatoire et 
féconde de l'étude des fonctions.. Donnant à l'expérimentateur la 
possibilité de commander les phénomènes physiologiques et leurs 
combinaisons arbitraires, les modèles expérimentaux ouvrent de 
larges perspectives pour mettre en évidence la nature des fonctions. 
Tout cela est indiscutable: 

Souvent, cependant, l'influence positive des modèles expérimen- 
taux sur le progrès de nos connaissances diminue fortement parce 
que l’expérimentateur ne fixe pas tout au début de la recherche la 
part dù modèle expérimental donné dans la manifestation naturelle 
d'ensemble de l'organisme, comment il peut de façon adéquate re- 
fléter là réalité et détacher artificiellement certains de ses aspects. 
Sans avoir une notion nette de ces particularités du modèle expé- 
rimental choisi, l' expérimentateur courra toujours le risque de me- 
ner ses recherchés même intéressantes de façon erronée. 

Il me semble qu'il en est en quelque sorte de même des recher- 
ches sur lé « foyer dominant ». Quelle que soit la manière dont il 
est suscité (strychnine, courant électrique continu, etc.) il n'est qu'une 
formation artificielle caractérisant la propriété du tissu nerveux 
de manifester une interaction de ses différents points. Cependant, 
ce modèle qui fixe la conscience de l’expérimentateur sur le « foyer » 
détourne sa pensée de la dominante réelle dans l’activité naturelle 
de l'organisme, où prédomine toujours un système. très vaste et ra- 
mifié d'excitations en interaction sélective, réunies par un effet 
final adaptatif. 

On peut donc saluer les recherches sur les particularités physio- 
logiques du « foyer dominant », mais seulement à la condition de 
ne pas oublier le processus nerveux complexe et toujours systémique 
qui prédomine dans les conditions naturelles. En somme, c'est sur 
cet exemple d'activité naturelle qu'a été découverte cette loi du 
fonctionnement par son auteur même, À. Oukhtomski (A. Oukhtom- 
ski, 1911). 

Est également très vague l’idée du «centre dominant » dans 
le sens du niveau d’excitabilité. En rapport avec les particularités 
fondamentales de la dominante, le centre dominant doit, semble-t-il, 
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avoir une excitabilité accrue et, par: conséquent, disposer de plus 
vastes possibilités d'action par ses forces. C'est dans ce sens qu'un 
des collaborateurs distingués d’'Oukhtomski, A. Vassiliev (1953) 
qualifie la dominante de « foyer prédominant d'excitabilité accrue 
et d'excitation stationnaire » ou de « foyer d'excitation prédomi- 
nante ». Cependant, tout à côté Oukhtomski soulignait plus d’une 
fois un autre sens du niveau d’excitabilité quand il écrivait : «11 
serait extrêmement imprudent de dire que la dominante est un cen- 
tre « d'excitation intense » dans le sens d'un état stationnaire. Pour 
être exact, il faut dire.que la dominante est le centre répondant 
le plus facilement aux ondes éloignées et additionnant très facile- 
ment les excitations qu'elles suscitent ! Au cours de la réaction même 
il atteint de très grandes valeurs d’excitation. L'exaltation qui 
s'y produit n'existe pas avant les réactions !. » 

De cette déclaration il découle avec évidence "que l'état do- 
minant ne le devient qu "« au cours de la réaction », c'est-à-dire ex 
tempore et seulement grâce à l’onde d'excitation éloignée qui arrive 
au « foyer dominant ». On voit aisément que cette notion contredit 
les affirmations d'Oukhtomski où il définit les cinq signes de la 
dominante. Il y place au premier rang « l'augmentation de l’exci- 
tabilité ». Que représente alors cette excitabilité accrue au sens 
physiologique, si elle n’a pas pour paramètre l'intensité de l’ exci- 
tation ? 

Il est naturel que le vague des notions d'Oukhtomski dans cette 

question de sa théorie de [a dominante soit devenu l’ objet des re- 
cherches acharnées de ses disciples, “pourtant aujourd’ hui encore 
ce vague n'est pas écarté. 
‘  L'insuffisance des fondements théoriques dans ce problème de 
la théorie de la dominante devient particulièrement démonstrative 
si l’on essaye de les confronter avec les faits du comportement natu- 
rel tant de l’homme que des animaux. Par exemple, un animal chez 
lequel on a élaboré des réflexes conditionnés défensifs acquiert immé- 
diatement, en entrant dans le laboratoire, sous l'influence des exci- 
tants situationnels un état dominant sous la forme d'une réaction 
biologiquement négative. Dans cette situation, l'animal réagit ha- 
bituellement par une réponse inhibante aux excitants conditionnels 
alimentaires (voir plus haut les expériences de A. Choumilina). Par 
conséquent, la dominante défensive créée dans la situation expéri- 
mentale donnée possède sans aucun doute des qualités de force déter- 
minées car c'est seulement par l'intensité des excitations qu'on 
peut expliquer son effet inhibant accessoire sur l’activité alimen- 
taire. Pourtant, cet état préliminaire dominant peut ne pas s'ac- 
compagner d'une activité défensive qui lui soit adéquate (retrait 
de la patte, etc.). 

Une autre preuve tout à fait évidénte de l'intensité élevée de 
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l'état dominant préliminaire est fournie par l'expérience sur un 
renforcement unique et soudain de l'animal par de la viande au 
lieu du pain habituel. Comme on l'a montré, après avoir reçu un 
renforcement de viande, dans les expériencs suivantes, l'animal 
se dirige tout d’abord vers l’écuelle d’où il avait une fois reçu la 
viande. Accroupi à côté de l’écuelle (au lieu de sa place habituelle 
au milieu du travail), il reste tranquille sans manifester les signes 
visibles ordinaires d’excitation nutritive (sécrétion, respiration). 
Cependant quand on lui donne du pain au moment habituel, il re- 
fuse la nourriture. Aussi peut-on douter que l’état préliminaire do- 
minant d'un système d'exeitations déterminé (« excitation viande ») 
ait été d'une intensité suffisante pour inhiber Les autres réactions 
alimentaires même à des excitants conditionnels naturels qui, com- 
me on sait, possèdent une grande force d'excitation {P. Anokhine, 
E. Strej, 1933). 

N'avons-nous pas d'exemples tirés de la vie courante dans les- 
quels un état dominant déterminé, surtout de caractère émotionnel 
négatif, sans se manifester extérieurement peut entièrement refré- 
ner et paralyser toute autre activité et, du nombre, les opérations 
intellectuelles ? N'est-ce pas une expression de la force des excita- 
tions de la dominante donnée ? 

La confrontation de tous les faits précités nous permet de dire 
que dans la théorie de la dominante la notion de la nature physio- 
logique et du pouvoir inhibant des états dominants préalables n'est 
pas encore étudiée avec suffisamment de clarté. 

L'observation suivante que nous ayons faite dans les conditions 
naturelles montre à quel point l'état dominant peut être fort et 
se masquer. Un petit chat eut pour la première fois la possibilité 
de monter sur le rebord d'une fenêtre ouverte au troisième étage. 
S’avançant (l) avec précaution vers le rebord extérieur de la fenêtre 
et regardant en bas, il fait immédiatement un bond en arrière (!) 
dès que l'observateur cogne sur quelque chose. Essayons de com- 
prendre le côté physiologique de ce phénomène intéressant. 

Si l'on partait du fait que toute activité présente de l’animal 
et de l’homme est le résultat du système d'excitations dominant 
qui lui correspond, l'effet décrit plus haut serait difficile à expli- 
quer. Dans le cas présent, il faut raisonner autrement. La dominante 
cachée de la précantion biologique se trouve beaucoup plus puissante 
dans le sens de l'« accumulation d'excitations ». C'est pourquoi une 
excitation étrangère l’a mise en évidence au lieu de renforcer le mou- 
vement présent de l'animal en avant. 

Mais nous arrivons alors à une conclusion très importante, sui- 
vant laquelle dans l'appréciation de l'intensité de la dominante doit 
entrer non seulement la caractéristique intensité du système d’ex- 
citations qui la constitue, mais aussi la force des actions inhibantes 
accessoires d'une autre activité quelconque bloquant la sortie à la 
périphérie des excitations de la dominante et transformant cette 
dernière en catégorie de « dominantes latentes ». C'est seulement 
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par confrontation que l'on peut se faire une notion juste de l'intensité 
des excitations de l’état dominant latent. 

Le défaut de la théorie de la dominante est l'absence de tenta- 
tive de comprendre la nature physiologique de la prédominance et 
des mécanismes de sa mise en évidence par une excitation provoca- 
trice ou déclenchante. Ce défaut s'explique en partie par le fait 
qu'au moment de la formulation des différentes thèses sur la domi- 
nante, la situation de la neurophysiologie pour expliquer ses méca- 
nismes n’avait pas encore mûri. La théorie de la dominante était 
sous ce rapport un élan audacieux de la pensée synthétique antici- 
pant considérablement sur les données dont disposait alors la phy- 
siologie générale du S.N.C. 

Cependant, la situation a actuellement beaucoup changé. Alors 
que la physiologie du S.N.C. s'est enrichie de nouveaux faits ou- 
vrant de grandes perspectives et de conceptions sur l'architecture 
des processus centraux, la théorie de la dominante reste au niveau 
des anciennes notions et, autant que nous sachions, on n’a fait qu’une 
tentative de confronter ces dernières acquisitions avec les proprié- 
tés principales de l'état dominant (A. Neizvestni, 1964). Une telle 
rupture entre les deux domaines de recherches est cause qu'un prin- 
cipe synthétique très précieux reste à l'écart du courant général 
des recherches neurophysiologiques. 

Cependant, nous avons aujourd’hui toutes raisons d'essayer de 
comprendre le sens physiologique tant de la prédominance même 
que des mécanismes de « capture » des excitations éloignées par la 
dominante. 

Le mieux est de faire cette tentative sur les exemples qui ont servi 
à Oukhtomski à découvrir et à confirmer le fait même de la prédo- 
minance comme phénomène physiologique universel. 

Un point est particulièrement important dans le phénomène de 
prédominance de l'acte de défécation décrit par Oukhtomski, c’est 
l'absence de défécation avant l'excitation du point cortical. Par 
conséquent, la survenue de cet acte dans l'expérience donnée est en 
relation de cause à effet avec l'effet de l'excitation motrice sur un 
état d'’excitation tout prêt dans le système des connexions nerveuses 
réalisant la défécation. Cette observation d'Oukhtomski s'est complé- 
tée par la suite de plusieurs faits observés dans d'autres laboratoires. 

Au laboratoire de Razenkov, par exemple, on constata que l’in- 
troduction d’une solution de sulfate de cuivre dans l'estomac d'un 
chien provoque très rapidement des mouvements de vomissements, 
ce qui débarrasse l’animal de la substance qui peut lui nuire. Si l’on 
introduit la même substance dans le rectum, on a en réponse un 
acte de défécation. Ces réactions sont adéquates, c'est-à-dire qu'elles 
correspondent exactement à la zone afférente sur laquelle est appli- 
qué l'excitant (expériences de E. Babski). Cependant, on peut ob- 
tenir un résultat tout à fait opposé ou, pour parler la langue de 
N. Vvédenski, un résultat contradictoire si l’on modifie un peu les 
conditions de l'expérience. 


36—1834 561 


On commençait par faire ingérer à l'animal une solution de sul- 
fate de cuivre. Cependant, pour certaines raisons l'action du sul- 
fate de cuivre fut subliminaire et on ne constata pas de vomisse- 
ments. À ce moment, d'après les conditions de l'expérience, il 
fallait introduire le sulfate de cuivre également dans le rectum. 

L'effet a été un pou inattendu même pour les expérimentateurs. 
Au lieu de l'acte de défécation prévu lors de la deuxième administra- 
tion de sulfate de cuivre, ce fut un vomissement ; il n'y eut pas de 
défécation. Etudiant cette observation Oukhtomski souligne que 
dans le cas donné, la « capture » de l'excitation est particulièrement 
spectaculaire étant donné que vomissement et défécation en tant 
qu'actes physiologiques du tube intestinal ont des contractions 
musculaires de sens opposé. 

Les exemples décrits sont une démonstration du principe de do- 
mination sous l'aspect purement phénoménologique. Ils ne pou- 
vaient être à l'époque l’objet d'une analyse physiologique plus 
poussée. Actuellement, cette tâche est beaucoup plus facilitée grâce 
aux progrès des dernières années dans l'étude de la physiologie du 
S.N.C. 

‘11 faut placer en premier lieu cette question : en quels rapports 
spatiaux se trouvent ces deux processus différents — prédominance 
préliminaire et excitation déclenchée par un agent étranger ou spé- 
cifique renforçant la dominante latente et la conduisant à se mani- 
fester extérieurement ? Autrement dit, à quelles étapes de leur dé- 
veloppement ces deux excitations pourraient-elles entrer en con- 
tact ? 

L'acceptation de la thèse consistant en ce que tout acte compor- 
temental (ainsi que toute fonction de l'organisme se terminant par 
un effet adaptatif utile) suit la même architecture physiologique, 
facilite considérablement la compréhension des rapports entre ces 
excitations. 

En effet, nous avons déjà vu que la « prise de décision » est un 
point crucial de la formation de tout système fonctionnel suivi de 
la réalisation d’une activité par les canaux efférents du S.N.C. 

Ainsi, la question de savoir à quelles étapes deux excitations 
concurrentes pourraient entrer en contact doit être remplacée par 
la suivante : à quelle étape de développement deux systèmes fonc- 
tionnels peuvent-ils se trouver en interaction avec exclusion de 
l'un d'eux ? 

A l'état dominant latent l'excitation peut accélérer le processus 
de la synthèse afférente s'il était retardé jusqu'alors, et mener au 
moment de la prise de décision de l'acte donné. Mais la même ex- 
citation peut rendre liminaire une décision latente, c'est-à-dire 
mettre en évidence une décision déjà prête, bien que retenue pour 
des raisons quelconques, celles-ci pouvant être des rapports concrets 
d'excitations dans le S.N.C. 

Où et comment est provoquée la dominante latente ? Le plus 
probable est le mécanisme réticulaire primaire qui, se trouvant 
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sur la voie de la deuxième excitation, favorise rapidement l’éléva- 
tion de l'excitabilité générale jusqu'au niveau liminaire de la do- 
minante latente. Il s'agit ici du fait suivant : avant que la deuxième 
excitation forme la synthèse afférente correspondante et la « prise 
de décision» lui adéquate, elle renforce déjà par la formation réticu- 
lée la prédominance latente préexistante du premier système fonc- 
tionnel. Ce processus n’est possible qu’en présence d’un mécanisme 
de convergence des excitations tant sur les neurones sous-corticaux 
que corticaux. 
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Fig. 150. Trois relations possibles de deux activités d'ensemble du S.N.C. 


FR — formation réticulée ; SA — zone de la synthèse afférente ; Form. R — zone de la 

formation de la réaction ; T — thalamus ; À — l’activité réflexe se manifeste complète- 

ment ; B — une des activités a renforcé par son excitetion l'autre activité au niveau de 

la formation réticulée, c’est pourquoi elle ne s’est pas développée elle-même jusqu'au stade 

de sa formation ; C — l’activité avec excitation renforcée (ronds noirs) inhibe l'autre acti- 

vité au niveau de la formation réticulée, aussi se développe-t-elle elle-même Jusqu'à appa- 
raître à la périphérie, L'activité inhibée ne se manifeste pas. 


La fig. 1450, À montre les rapports les plus probables de deux 
excitations dont l’une peut déjà à la première étape perdre son dé- 
veloppement adéquat. 

Les trois influences ont une même propriété physiologique : 
par la formation réticulée elles peuvent se propager à tous les mail- 
lons de l'activité dominante au moment donné, même si cette do- 
minante était latente. Dans le dernier cas, grâce à la sommation 
d'excitations réticulaires non encore spécifiques et d'excitations 
déjà spécifiques de la dominante latente, cette dernière de sublimi- 
naire devient liminaire et se manifeste déjà par une activité exté- 
rieure. 

Le trait le plus caractéristique de ce cas est que la réaction pro- 
pre spécifique de l'agent provoquant ne parvient pas à sa formation. 

Si les considérations mentionnées plus haut sont étendues à 
l'exemple de la prédominance de l’acte du vomissement étudié par 
Oukhtomski, elles paraissent particulièrement convaincantes. En 
effet, pour la défécation et le vomissement les formations intégrati- 
ves sont situées principalement au niveau des centres bulbaires et 
diencéphaliques, c'est-à-dire dans la région où l’action générali- 
sante de la réticulée est particulièrement importante. Par consé- 
quent, déjà dans le premier point de contact des excitations affé- 
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rentes déclenchantes se rapportant à deux actes de composition 
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différente, il existe toutes les possibilités d’une « capture » des ex- 
citations. Dans la suite, les événements se déroulent en dépendance 
directe du système fonctionnel qui se formera le plus vite en tant 
que tout. C'est lui qui occupera les voies efférentes finales par les- 
quelles se réalise l’acte de travail. 

Il découle des considérations précitées que la chose est en fin 
de compte déterminée par la vitesse de propagation des excitations 
à partir de l’irritation afférente, ce qui est ordinairement en rapport 
avec l'intensité de l’excitant initial. 

Du point de vue physiologique, il n'est pas difficile de se repré- 
senter la propagation plus rapide des excitations par le système 
fonctionnel prédominant au moment donné. Sur la base des don- 
nées modernes concernant la nature de l'excitation, il est naturel 
de supposer qu'un flux ininterrompu d'excitations afférentes « ali- 
mente » la dominante donnée, c'est-à-dire crée les conditions d'une 
dépolarisation, facilitée ou accélérée, de toutes les formations synap- 
tiques et cellulaires du système fonctionnel donné. 

À titre d'exemple de prédominance latente créée par une facili- 
tation notoire de la conduction de l'excitation dans les limites d’un 
système d'éléments nerveux déterminés, signalons les expériences 
de notre collègue V. Chélikhov sur la généralisation des décharges 
causées par la strychnine dans l’écorce cérébrale. En posant, selon 
la méthode de Baglioni et Amantea, des morceaux de papier filtre 
imbibés d'une solution de sulfate de strychnine sur l'écorce céré- 
brale, il obtenait, au bout de quelques minutes, des décharges épi- 
leptiformes typiques généralisées à toute l'écorce. Après quoi le 
point de l'écorce qui avait reçu la strychnine était refroidi par ap- 
position d'un morceau de glace dans le but de réprimer son activité. 
En effet, quelques minutes après l'application de glace, les déchar- 
ges au point d'apposition de la strychnine cessèrent complètement, 
alors qu’elles se maïntenaient totalement aux autres points de l’é- 
corce. 

Cette expérience associée au sectionnement du corps calleux et 
à l'isolement de l’« îlot » de tissu cortical qui avait reçu la strych- 
nine nous persuada qu'il y a une prédominance déterminée des exci- 
tations rythmiques dans les régions sous-corticales. 

Il s'agissait jusqu’à présent d'une activité dominante de certai- 
nes structures sous-corticales qui se manifestaient par des décharges 
rythmiques synchrones de tout le cortex. Mais on peut attendre 
le moment où ces décharges généralisées s'éteindront. Il est quel- 
quefois nécessaire de n’appliquer dès le début sur l'écorce qu'une 
concentration subliminaire de strychnine afin que l'écorce cérébra- 
le manifeste une activité électrique normale. Si maintenant, sur 
cet arrière-fond, on porte sur la peau d'une patte postérieure une ex- 
citation thermique nociceptive, l'écorce cérébrale se remet immédia- 
tement à produire dans toutes ses régions des décharges rythmiques 
épileptiformes synchrones. 

L'analyse de ce phénomène intéressant au moyen de la chlor- 
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promazine et de l’adrénaline, exposée plus en détail dans les travaux 
de V. Chélikhov, permet de conclure qu'ici l'excitation dominante 
latente était localisée dans la partie adrénergique de la formation 
réticulée et du thalamus non spécifique (P. Anokhine, 1957 ; V. Ché- 
likhov, 1958 ; S. Rogatcheva, 1965). C'est ici que se produit la som- 
mation des excitations provoquées par l'excitation nociceptive sur 
un fond initial d'excitabilité accrue causée par la strychnine. 

Nous avons observé plus d'une fois un cas analogue dans le dé- 
veloppement de la motricité de l'axolotl dans sa période embryon- 
naire. Ici l'excitation tactile des pattes antérieures a fondamenta- 
lement deux possibilités d'expansion : premièrement, suivant les 
voies ascendantes et par les appareils intégratifs du bulbe vers les 
appareils musculaires du corps entier (réaction générale) ; deuxième- 
ment, par les connexions synaptiques des segments médullaires 
cervicaux correspondants et en retour sur les muscles de la patte 
excitée (réaction locale). 

Le processus de maturation des structures cellulaires et synapti- 
ques du S.N.C. de l’axolotl se propage, comme on sait, de la tête 
à la queue et, par conséquent, à une certaine étape de la maturation, 
la vitesse de propagation de l'excitation à travers les synapses bul- 
baires arrivées à maturité sera nécessairement plus grande qu’au 
niveau des segments cervicaux médullaires. 

Cette loi morphologique conduit à ce que les centres et les sy- 
napses bulbaires arrivés déjà à maturité et ayant à un certain stade 
de développement de l’axolotl une excitabilité élevée « capteront » 
sans arrêt les excitations afférentes partant de la patte antérieure. 
Ensuite commence une nouvelle étape de développement, celle d’as- 
sez bonne maturité des cellules et des synapses spinales. Cette der- 
nière circonstance a pour conséquence la possibilité d’un retrait 
local seulement de la patte excitée, provoqué cette fois-ci par la 
même excitation de la patte antérieure. 

Ceci montre que la vitesse de propagation de l'excitation affé- 
rente peut devenir un facteur déterminant la formation prédomi- 
nante de telle ou telle activité adaptative de l'organisme. Nous 
ne savons pas encore plus intimement ce que représente physiologi- 
quement le système fonctionnel le plus excitable et, par conséquent, 
prédominant au moment donné. Cependant, il y a des raisons de 
penser que physiologiquement cette prédominance latente représente 
une excitation stationnaire qu'il suffit de renforcer légèrement par 
un stimulus « éloigné » pour qu'elle se transforme immédiatement 
en processus explosif se propageant jusqu'aux neurones finals et 
aux appareils effecteurs du système fonctionnel donné. 

Certes, la question déjà connue se pose immédiatement : si la 
dominante latente préexistante se rapporte à un système ramifié 
d'interactions représenté à tous les niveaux du S.N.C., dans quel 
ou quels points de ce système se produit le contact de l'excitation 
afférente arrivant au moment donné et de l'excitation stationnaire 
préexistante ? De plus, par quoi est déterminé le seuil de sortie 
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de cette excitation latente sur les appareils périphériques ef- 
férents ? 

Bien qu'il soit actuellement difficile de répondre d'une façon 
déterminée à toutes ces questions, un côté de ce problème s'est éclair- 
ci dernièrement, c'est la question de savoir où les excitations af- 
férentes entrent pour la première fois en contact avec la partie affé- 
rente de l’activité dominante. Ce lieu de rencontre est la formation 
réticulée du tronc cérébral. 

Sur le schéma mentionné plus haut (fig. 150) on voit que toute 
excitation afférente donnée a la possibilité de renforcer et de resou- 
dre l’état dominant préexistant dès le stade où il se propage seule- 
ment à travers la formation réticulée et ne s'est pas encore dévelop- 
pé jusqu'à la formation d'une réaction qui lui soit propre et spé- 
cifique. Si cette dernière a commencé à se former, c’est-à-dire si 
le processus de résolution s’est produit, toutes les autres activités 
de l'organisme se trouveront inhibées. 

Ainsi, chaque excitation afférente après avoir exercé son action 
au moment donné sur le système nerveux de l'animal a fondamenta- 
lement deux voies possibles de développement : ou bien elle renforce 
l'état dominant latent et le pousse jusqu'à la résolution effectrice, 
ou bien elle forme sa propre réaction spécifique. Laquelle de ces pos- 
sibilités se réalise, cela dépend du rapport des forces des excitations 
concurrentes. 

Il importe de souligner qu'il est difficile pour l'instant de se 
représenter un état dominant quelconque qui se développerait sans 
action stimulante non spécifique de la part de la réticulée du tronc 
cérébral. 

La pratique expérimentale de l'étude des réflexes conditionnés 
connaît de nombreux cas de prédominance de telle ou telle activité. 
En somme, le fait même de la formation du réflexe conditionné et 
particulièrement son apparition en réponse à un excitant condition- 
nel sont un exemple typique de mise en évidence de l’état de prédo- 
minance du S.N.C. 

En effet, grâce au fait que dans l'entourage expérimental donné 
l'animal ne reçoit rien que du pain ou de la poudre de viande et 
de pain, ledit entourage dans son ensemble agit comme un excitant 
alimentaire qui élève jusqu'au seuil l'excitation alimentaire de 
l'animal, c'est-à-dire jusqu'au moment de sa résolution. Cepen- 
dant, si l’excitabilité alimentaire initiale est subliminaire, cet état 
alimentaire dominant reste latent et représente ce que nous avons 
appelé en son temps intégration préliminaire, étant donné que l’ex- 
citation nutritive latente représente un système fonctionnel cons- 
titué. Dans ce sens, l'excitant conditionnel ne forme pas à nouveau 
l'excitation alimentaire, comme on l'admet souvent tacitement, 
il ne fait que mener jusqu'au seuil un état dominant déjà préexistant 
(P. Anokhine, 1949). 

Cet état dominant préliminaire se met nettement en évidence 
dans le cas où l’animal se trouve dans un état d’excitabilité alimen- 
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taire élevée. Il suffit alors de placer l'animal dans le travail pour 
que la salivation commence. Tout chercheur ayant étudié les ré- 
flexes conditionnés connaît assez bien ce fait, il n'est pas nécessaire 
d'y insister. 

Des procédés spéciaux peuvent rendre plus spectaculaire cette 
prédominance préliminaire. Cela a été bien montré pour la première 
fois dans les expériences de G. Konradi (1932) qui a confronté spé- 
cialement les réflexes conditionnés alimentaires et défensifs. Dans 
la suite, sous une forme d'expérience spéciale, la question de la pré- 
dominance préliminaire a été étudiée par I. Laptev et E. Asratian, 
bien que ce dernier donne à cette prédominance une interprétation 
un peu différente en la qualifiant du terme de « commutation ». 

Etant donné que dans le dernier cas il s’agit du même état do- 
minant, nous jugeons opportun de nous y arrêter plus longuement. 

Comme nous l’avons vu plus haut, toute la situation qui accom- 
pagne constamment le renforcement alimentaire est un excitant 
entretenant un état alimentaire dominant déterminé. Mais un tel 
excitant qui crée et maintient une excitation stationnaire dominante 
peut être non seulement l'ensemble du laboratoire expérimental, 
mais aussi certains de ses composants, ainsi que d’autres facteurs 
de l'entourage. 

Ainsi l'heure de la journée où l'on procède constamment, par 
exemple, aux expériences de renforcement alimentaire devient iné- 
vitablement une partie de la situation dans laquelle les expériences 
sont montées. De plus, l’action de ce composant reste masquée, jus- 
qu'à ce qu'il devienne un point de différenciation. 

Cependant, si l'on organise les expériences de sorte que le moment 
de la journée soit le seul signe distinctif entre deux expériences de 
qualité différente (alimentaire, défensive), ce même moment de- 
vient un excitant signalisateur spécial créant l'état dominant sta- 
tionnaire correspondant d’un système fonctionnel déterminé. Le 
même excitant provoquera alors ou, plus exactement, stimulera 
des états prédominants différents. 

Si l'on renforce toujours la sonnerie du matin par un aliment 
et celle du soir par le courant électrique, le fait même d'amener 
le chien dans le laboratoire et de le placer dans le travail le matin 
met immédiatement l'animal dans un état alimentaire dominant, 
et le soir, au contraire, dans un état prédominant de réaction dé- 
fensive. 

Par conséquent, dans le cas donné, le moment de la journée de- 
vient un composant de l'entourage qui détermine la prédominance 
latente de tel ou tel système fonctionnel et celui-ci, par le mécanisme 
examiné plus haut, prédétermine déjà la réaction à l'excitant con- 
ditionnel. 

Cela nous paraissait depuis déjà longtemps la seule explication 
physiologiquement acceptable de toutes sortes de réactions des ani- 
maux et, du nombre, des réactions préparées par un état dominant 
spécial: 
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Nous sommes d'accord avec Oukhtomski qu'il est difficile de 
se représenter un « état sans dominante » du S.N.C. Cette dernière 
existe nécessairement car à chaque moment déterminé, l'organisme 
accomplit une activité quelconque. De tels états dominants sont 
habituellement créés par un complexe d'actions afférentes et c'est 
la composition de celles-ci qui détermine la spécificité de l’état do- 
minant lequel à son tour prédétermine l’activité réponse à tout ex- 
citant extérieur. 

Pour illustrer cette thèse, on peut utiliser différents actes mo- 
teurs de la grenouille. Si l'on pince la patte d’une grenouille assise 
au bord d'un étang, elle se met à sauter. Si la grenouille se trouve 
à la surface de l'étang, le même pincement provoque des mouve- 
ments natatoires rapides. 

Nous considérons ordinairement ces formes de réaction de la 
grenouille, dans deux situations différentes en réponse au même 
excitant, comme une chose qui se comprend d'elle-même. Il serait 
curieux de voir la grenouille « nager » sur la terre et « sauter » sur 
l'eau. Cependant, nous faisons cette conclusion principalement en 
nous fondant sur notre bon sens et nous n'essayons pas de compren- 
dre le contenu physiologique de ce phénomène qui « va de lui-mé- 
me ». Or, elle correspond entièrement aux lois des états dominants 
dont nous avons parlé plus haut. 

En effet, l’ensemble des impulsations afférentes émanant des 
différents récepteurs du corps de la grenouille assise sur le sable est 
justement l'intégrale afférente singulière qui crée dans le S.N.C. 
une disposition dominante adéquate. De façon plus précise, on peut 
dire que chez la grenouille assise par terre il se produit une intégra- 
tion préliminaire des processus correspondant à l'acte de sauter. 
Ün excitant soudain ne fait qu'ajouter à cette dominante sublimi- 
naire une certaine dose de nouvelles excitations afférentes et fait 
ainsi sortir les excitations dominantes sur les appareils efférents. 

La pose de la grenouille à la surface de l'eau, au sens du complexe 
des excitations afférentes émanant de la peau et des muscles vers 
le S.N.C., est une chose singulière qui crée la prédominance du sys- 
tème d'’excitations adéquat à la situation donnée. Il est vrai que, 
dans ces nouvelles conditions, le même excitant conduit à la réali- 
sation d'actes natatoires. 

Notre pratique du travail sur les réflexes conditionnés est pleine 
d'états dominants de ce genre, créés par l'expérimentateur même. 
Par conséquent, les conditions de leur apparition nous sont claires 
à un certain point. Ces états sont particulièrement démonstratifs 
dans le domaine des mouvements, car l'animal peut effectuer libre- 
ment telle ou telle réaction motrice, révélant le caractère de son 
état dominant. 

Le cas décrit plus haut de renforcement soudain du réflexe con- 
ditionné alimentaire par de la viande au lieu de biscottes se rat- 
tache à ce genre d'exemples. L'animal n’a reçu qu'une seule fois 
de la viande du côté gauche du travail au lieu des biscottes qu'il 


568 


obtenait ordinairement, mais cela suffisait pour que les jours sui- 
vants tous les excitants conditionnels anciens pour le côté gauche, 
comme pour le côté droit, aient provoqué une réaction locomotri- 
ce seulement vers la gauche. Il est clair que toutes les connexions 
nerveuses qui réalisaient ordinairement la réaction vers le côté gau- 
che du travail sont arrivées alors dans un état dominant. En outre, 
dès son entrée dans le laboratoire l'animal se dirigeait immédiate- 
ment vers l'écuelle gauche et manifestait à son égard une réaction 
manifestement exploratoire : il l’examinait, la reniflait, etc. On 
voit ressortir dans cet exemple non seulement le fait de la prédo- 
minance d'un système déterminé d'excitations nerveuses, mais aus- 
si l’inertie de l’état dominant une fois créé. Cette particularité de 
l'état dominant qualifiée par Oukhtomski d’une des propriétés de 
la dominante en général jouera dans notre exposé ultérieur le rôle 
central. 

L'inertie des états dominants du S.N.C. est particulièrement 
distincte d'après les composants végétatifs de La réaction condition- 
née, surtout s'ils sont provoqués par l’un des excitants incondition- 
nels facilement différenciables — alimentaire ou défensif. 

I. Makarov a effectué à notre laboratoire les expériences suivan- 
tes. Chez quelques chiens, rappelons qu'autrefois il avait élaboré 
chez eux dans la salle À des réflexes conditionnés défensifs, il se 
mit à élaborer cette fois-ci dans la salle B de nouveaux réflexes con- 
ditionnés alimentaires, tout en tenant toujours compte du composant 
respiratoire de la réaction conditionnée. 

Les expériences ont montré qu'au début même de l'élaboration 
des réflexes alimentaires conditionnés on était en présence d'un 
état défensif dominant. L'animal manifestait une haute activité, à 
en juger par le composant respiratoire, et il retirait parfois même 
la patte postérieure droite sur laquelle on avait porté un an aupara- 
vant un excitant électrocutané. 

Ces signes indiquent que tout l'entourage de l’expérience, serait- 
ce dans une salle nouvelle et avec un renforcement biologiquement 
positif, restait un excitant fort, qui avait reconstitué l’ancien état 
dominant. Ce qui attire l'attention dans ces expériences c'est l’iner- 
tie extrême de la dominante biologiquement négative qui s’est 
longtemps manifestée malgré le renforcement alimentaire. 

Cependant, au bout de quelques mois, le renforcement systéma- 
tique par la nourriture des excitants conditionnels nouveaux entrai- 
na l'élimination graduelle de la dominante défensive et son rempla- 
cement par une autre, alimentaire. Ce passage s’est manifesté de 
façon spectaculaire dans le changement du caractère du composant 
respiratoire des réactions conditionnées : la dyspnée disparut, la 
respiration devint plus calme en suivant le type alimentaire. 

À cette étape de l’expérimentation, l'animal fut placé une fois 
dans le travail dans la salle où il avait eu autrefois des réflexes con- 
ditionnés défensifs. Comme l'ont montré les observations, le systè- 
me d’excitations rattaché au renforcement électrocutané est devenu 
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le processus prédominant dans le S.N.C. de l'animal. L'animal se 
remit à retirer sa patte et le composant respiratoire reprit le type 
caractéristique des réflexes défensifs (fig. 154). 

Ces observations montraient fort démonstrativement que le rôle 
principal de l'entourage de l'expérience dans son ensemble ou d’un 
quelconque de ses éléments consiste en ce que cet entourage crée 
l’état dominant initial de l'animal et donne un niveau prépondérant 
d'excitabilité pour une activité d'ensemble déterminée de l’orga- 
nisme. Dans certains cas, le niveau de l’état dominant est tel que 
l'activité de l'organisme qui le caractérise se manifeste extérieure- 
ment tandis que dans d’autres, cet état dominant reste latent. 

Il convient d'indiquer ici que des processus « résiduels » durables 
dans le S.N.C. créés en raison d'états pathologiques subis par l’or- 
ganisme représentent également un exemple d'états dominants la- 
tents (A. Spéranski, 1935 ; M. Dourmichian, 1952). 

Dans les expériences sur les réflexes conditionnés, un état domi- 
nant latent peut se manifester sous les variantes les plus diverses. 
La dominante défensive, par exemple, peut ne pas se manifester 
par l'activité qui lui est spécifique, mais elle peut se prononcer soit 
par une augmentation du composant respiratoire, soit par la répres- 
sion du composant sécrétoire si l’on applique l’excitant condition- 
nel alimentaire. . 

Cette forme masquée de l'état dominant a été montrée avec une 
netteté particulière par une collaboratrice de notre laboratoire 
A. Choumilina. Désirant obtenir la différenciation des excitants 
conditionnels, élaborés sur des renforcements alimentaire et défensif, 
elle disposa les excitants de façon que la première moitié de l’expé- 
rience consistait seulement en excitants conditionnels, tandis que 
la seconde moitié renfermait des excitants conditionnels défensifs et 
alimentaires. Le sens d’une telle disposition des excitants consistait 
en ce qu’on supposait obtenir principalement un état dominant ali- 
mentaire de l'animal. Cependant, nos expectations ne se sont pas 
justifiées : l'application dans les premières expériences de plusieurs 
renforcements électrocutanés entraîna l'inhibition totale des réac- 
tions conditionnelles alimentaires tant dans la première moitié 
que dans la seconde moitié de l’expérience ; de plus, cette inhibi- 
tion dura plusieurs mois. 

À ce stade des expériences les excitants conditionnels défensifs 
furent supprimés et durant plusieurs mois les expériences furent ef- 
fectuées seulement avec des réflexes alimentaires. Cependant, mal- 
gré qu'on n'ait utilisé pendant si longtemps d'’excitants défensifs 
ni conditionnels, ni inconditionnels, l'inhibition des réactions ali- 
mentaires conditionnées s’est maintenue telle quelle, bien que l’ex- 
citant alimentaire inconditionnel ait donné une bonne réaction. 

C'est un excellent exemple montrant à quel point la dominante 
défensive latente peut être inerte. Cependant, il était nécessaire 
d'effectuer des expériences spéciales pour se rendre compte que la 
raison de l'inhibition des réactions alimentaires conditionnées est 
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justement cette prédominance cachée de la réaction défensive. Afin 
d'élucider cette question, il fut résolu d'appliquer un excitant in- 
différent tout à fait nouveau, un glou-glou. L'emploi du nouvel ex- 
citant provoqua immédiatement une réaction défensive nette, le 
retrait de la patte qui avait été excitée dans le passé par le courant 
électrique. La spécificité du composant respiratoire de la réaction se 
modifia aussi : il devint tout à fait défensif, c’est-à-dire typique 
d'une réaction biologiquement négative (fig. 152). 

Les expériences ultérieures ont mis en évidence une propriété 
intéressante des états dominants latents. A. Choumilina entreprit 
de remanier les excitants défensifs conditionnels qui n'avaient pas 
été utilisés pendant des mois. A partir d'un certain moment la « lu- 
mière » renforcée un certain temps par le courant électrique le fut 
désormais par la poudre de viande et de pain. Au bout de quelques 
jours d'expérience, la situation se modifia nettement, tous les ré- 
flexes alimentaires conditionnés qui avaient été inhibés pendant 
5 mois se mirent à fournir un effet sécrétoire positif qui se rappro- 
cha peu à peu du niveau normal. 

Ces expériences nous persuadèrent que la simple suppression des 
excitants conditionnels sur lesquels on avait élaboré auparavant 
un état défensif dominant était insuffisante pour que disparaisse la 
dominante défensive. Elle passe à l’état latent et se maintient ain- 
si pendant longtemps. 

Au contraire, si l'on attribue aux excitants conditionnels défen- 
sifs non utilisés une nouvelle signification signalisatrice alimentaire 
(remaniement), l’état défensif dominant disparaît totalement et 
les autres réflexes conditionnés alimentaires se libèrent de son ac- 
tion inhibante accessoire. 

Dans les expériences de Choumilina se manifestait un autre dé- 
tail intéressant mettant en lumière le caractère élaboré des états 
dominants latents. Comme nous l'avons déjà dit, quand on faisait 
intervenir des excitants conditionnels défensifs, l'effet sécrétoire 
conditionné était complètement inhibé. Cependant, en raison de 
la disposition stéréotypée des excitants conditionnels il s'est révélé 
que cette inhibition est exactement rapportée à la période de l’ap- 
plication dans l'expérience des excitations défensives. 

Dès qu’on appliquait, le jour de l'expérience donné, le dernier 
excitant défensif, les excitants conditionnels qui le suivaient pou- 
vaient déjà produire un certain effet alimentaire conditionné po- 
sitif. Par conséquent, l’inhibition de la sécrétion conditionnée de 
la part de l'état dominant latent défensif avait principalement lieu 
dans la partie de l'expérience où devait encore se produire l’exci- 
tation électrocutanée, mais la menace de cette excitation une fois 
écartée, la représentation corticale du centre alimentaire se libérait 
immédiatement de l’inhibition et le réflexe alimentaire conditionné 
se manifestait avec plus ou moins d'intensité. 

Toutes les variations précitées des influences inhibantes de l’é- 
tat dominant latent seront aisément comprises sur la base du sché- 
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ma de principe général donné p. 563. Les expériences mentionnées 
et élaborées plus haut nous convainquent de l'existence de trois is- 
sues possibles des états dominants : 

4. Sous l'influence de n'importe quel excitant l’état dominant 
peut être réalisé de façon adéquate dans l'activité externe. 

2. L'état dominant peut être entièrement inhibé par une autre 
activité dominante déjà constituée. 

3. Sans manifester de caractères extérieurs qui lui soient adé- 
quats, l'état dominant peut réaliser le renforcement énergétique 
non spécifique d'une autre activité dominant au moment donné. 

Il est fort possible qu’il existe beaucoup plus de variantes des 
excitations dominantes que nous ne l'avons énuméré ci-dessus. 
Mais une chose est indubitable, c’est que ces formes sont les plus 
importantes et se rencontrent le plus souvent dans l'étude expéri- 
mentale de l'activité nerveuse supérieure. 

La prédominance typique avec « capture » de tout excitant nou- 
veau et étranger est la forme de dominante la plus démonstrative. 
Dans les conditions des expériences d’après la méthode motrice sé- 
crétoire, que nous avons mise au point, avec appât de deux et de plu- 
sieurs côtés, elle peut facilement être créée au gré de l’expérimenta- 
teur. 

Le phénomène de prédominance le plus simple peut être obtenu 
en renforçant le système d’excitations qui détermine la réaction 
conditionnée de l'animal au côté droit ou gauche du travail. La tech- 
nique habituelle de nos expériences avec travail bilatéral est telle 
que le nombre des renforcements inconditionnels dans l'écuelle 
droite et dans la gauche est à peu près le même pour chaque jour 
d'expérience. Il résulte de cette circonstance que dans les intervalles 
entre les excitants conditionnels l’animal reste assis au milieu du 
travail et les chances qu'il a d'obtenir son renforcement habituel 
de biscottes sont à peu près égales des deux côtés. 

Mais voilà qu'un jour un des excitants conditionnnels, supposons 
que ce soit pour le côté gauche du travail, est utilisé 3 fois de suite, 
ce qui n'est pas le cas dans les expériences habituelles. Il s'avère 
que ce faible changement de l'expérience suffit pour créer une sorte 
d'état dominant. 

Si l'on utilise ensuite l’excitant conditionnel pour le côté droit 
l'animal fait un mouvement vers la gauche (1). Comme nous avons 
dressé des expériences de ce genre dans la période de travail où 
l'animal ne faisait plus de réactions motrices fausses, nous pouvons 
reconnaître la présence d’une prédominance de tout le système 
d’excitations qui détermine la réaction motrice conditionnée de 
l'animal vers la gauche. La justesse de cette conclusion est illus- 
trée également par le fait que dans ces cas l'animal préfère rester 
près de l’écuelle gauche et ne pas se placer au milieu du travail, 
comme il le fait ordinairement. 

Nous avons déjà, à l’époque, qualifié ce genre de réaction de 
l'animal de « permutation », terme admis en physiologie, étant don- 
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né qu'en effet, dans le cas donné, l’excitant conditionnel produisant 
ordinairement la réaction motrice de l'animal vers la droite du 
travail se « permute » vers le système d'excitations corticales qui 
assure la réaction de l’animal vers la gauche (P. Anokhine, 1932). 

Cependant, tant à l'époque d'alors qu'aujourd'hui nous nous en 
tenons, dans l'interprétation physiologique de ce phénomène, aux 
notions très nettes de la dominante déjà mises alors au point par 
l'école de A. Oukhtomski. 

Nous avons écrit à propos de ce phénomène remarqué à notre 
laboratoire : « L’entraînement d'un des excitants conditionnels (A) 
conduit à la formation d'un état dominant dans le complexe nutri- 
tif moteur correspondant. C'est pourquoi le fait de présenter l’exci- 
tant contraire conduit à la permutation de son excitant non pas sur 
son complexe (gauche), mais sur le complexe alimentaire moteur 
bien « frayé » et plus excitable... Les expériences dans lesquelles 
tous les excitants du côté gauche se permutent sur le complexe droit 
sont une preuve particulière de la présence d’une dominante non 
pas dans l'écorce, mais sur toute la verticale dans le S.N.C. » (P. Ano- 
khine, 1932). 

Dans les années suivantes, le phénomène de la « permutation » 
dans les processus de l'activité nerveuse supérieure à été maintes 
fois décrit tant dans les expériences déjà citées de I. Laptev et E. As- 
ratian que dans beaucoup d'autres. 

Le laboratoire d'Asratian a donné de nombreux exemples du 
fait que cette « permutation » a réellement une large expansion dans 
le comportement adaptatif des animaux. Dans une série d'expérien- 
ces, les collaborateurs d’'Asratian ont montré que le « permutateur » 
peut être n'importe quel facteur du monde extérieur (et probable- 
ment aussi intérieur), c’est pourquoi sur la base de l'importance uni- 
verselle de ces phénomènes de l’activité nerveuse supérieure les au- 
teurs ont apparemment tendance à faire ressortir la « permutation » 
comme un principe particulier dans le travail du cerveau (E. As- 
ratian, 1953). 

Il est, certes, difficile d'objecter quelque chose à l'emploi du 
terme de « permutation ». 

Sur le plan phénoménologique ce terme donne incontestablement 
une représentation imagée des rapports entre les phénomènes obser- 
vés. Cependant il serait dangereux de penser que l'emploi du terme 
« permutation » nous fait mieux comprendre la nature physiologi- 
que du phénomène. En tant qu’expression imagée il ne nous donne 
rien que les autres expressions du même genre telles que « capture », 
« attraction », « perturbation », etc. Or, comme le montre ce que 
nous venons d'exposer, la nature physiologique de ce phénomène 
est assez bien déterminée : la « permutation » en tant que phénomène 
est la conséquence directe d'un dominant préexistant d'un système 
fonctionnel déterminé, état créé d'une façon ou d'une autre. C'est 
pourquoi, dès 4932, nous avons admis l'interprétation physiologique 
exposée plus haut du phénomène de « permutation » et tout notre 
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travail ultérieur d’expérimentation nous a convaincus encore plus 
de la justesse de la position donnée. 

Il est clair que le passage d’une excitation quelconque sur d’'au- 
tres voies effectrices et non sur celles qui lui sont habituelles ne peut 
se produire que grâce à la présence dans l’écorce et dans la sous-écor- 
ce d'un système dominant d’excitations. Or, le rôle des « permuta- 
teurs » de toutes sortes consiste avant tout en ce qu’ils sont des exci- 
tants créant ou préparant un certain élat dominant stationnaire se 
résolvant par la suite au moyen d'un excitant déclencheur quelcon- 
que au moment de son arrivée dans la formation réticulée. En l’ab- 
sence dans le S.N.C. d'intégration déclenchante, dominante au mo- 
ment donné, aucun excitant ne sera capable de provoquer une acti- 
vité organisée de l'animal, C’est, selon nous, en cela que consiste 
le rôle universel des états dominants du S.N.C. dans le comporte- 
ment adaptatif de l'homme et des animaux. 

Par conséquent, la tâche présente de l'étude du rôle physiologi- 
que des états dominants consiste, premièrement, à comprendre la 
composition et la nature physiologique de la prédominance même 
et, deuxièmement, à analyser les mécanismes et la localisation de 
la « permutation » de toute autre excitation sur cette activité 
dominante. 

Pour finir cette brève description du rôle des états dominants 
dans la formation des actes de l'activité nerveuse supérieure, nous 
ne pouvons pas taire les résultats des dernières années en physiolo- 
gie du S.N.C. qui élargissent considérablement nos possibilités dans 
une analyse plus fine des états dominants. 

Comme l'a montré l'exposé précédent, c'est la physiologie de la 
formation réticulée du tronc cérébral, actuellement en plein essor, 
qui se rapproche le plus de cette question. Rappelons ici une fois 
de plus ses propriétés physiologiques principales. Elle possède la 
possibilité de stimuler de façon généralisée et non spécifique toute 
forme d'activité corticale. Cette stimulation survient si automatique- 
ment et si obligatoirement pour chaque excitation afférente allant 
de la périphérie vers le cortex qu'une question se pose forcément : 
la formation réticulée ne serait-elle pas un appareil spécial de sti- 
mulation de toute activité corticale de l’organisme, indépendamment 
des composants et des rapports dans lesquels cette activité s'est 
constituée ? C’est tout au moins à ces conclusions que conduisent 
les données récentes de Joshii, Gastaut et Pruvot (1956) exposées 
au XX° Congrès international de physiologie à Bruxelles. 

À l'heure actuelle il y a toutes raisons d'estimer que l'aspect 
neurophysiologique de la dominante comme activité de l’organis- 
me dans son ensemble pourrait être étudié avec profit dans la voie 
d'une caractérisation plus poussée de la stimulation de l’activité 
corticale par la réticulée du tronc cérébral. 

Nous sommes amenés à cette conclusion par les coïncidences sui- 
vantes dans les propriétés physiologiques de la dominante et de la 
réticulée : 
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4. La prédominance est l'entretien stationnaire d'une excita- 
bilité accrue et d'une préparation à l’action d’une activité quelcon- 
que de l’organisme. Cette préparation à l’action est principalement 
créée par un afflux continu d'’excitations afférentes venant de la 
périphérie ou par l'action automatique des substances humorales 
sur les substrats spécifiques du cerveau. 

La propriété essentielle de la formation réticulée du tronc céré- 
bral est sa faculté d’« accumuler » les excitations afférentes (souve- 
nons-nous des expériences de V. Chélikhov) et de propager dans la 
suite son potentiel d'excitation à toutes les zones corticales. 

2. Selon les vues d'Oukhtomski, la dominante a la propriété de 
se renforcer et de se réaliser en action quand lui parvient une exci- 
tation « éloignée ». 

La formation réticulée a la propriété d'agir constamment et d'une 
façon tonifiante sur l'écorce cérébrale, de plus elle déclenche à l’é- 
gard de chaque excitation afférente un accès d'activité généralisée 
complémentaire dans le cortex. 

3. L'état dominant est étroitement lié à l’arrivée d'excitations 
venant des appareils sous-corticaux, surtout de l’hypothalamus, 
ce qui apparaît nettement quand se renforce le fond émotionnel d'une 
activité quelconque. Des données expérimentales nous persuadent 
que toute généralisation a sa modalité biologique déterminée, c'est-à- 
dire que, dans l’ensemble, tout système fonctionnel prédominant 
possède les traits d’une spécificité biologique. 

En interaction constante avec l'hypothalamus, la formation ré- 
ticulée assure par son action stimulante un niveau élevé d’excita- 
bilité dans toutes les manifestations émotionnelles, surtout pro- 
longées, « stagnantes ». 

La confrontation de ces trois propriétés suffit pour s’apercevoir 
de l'existence de cette connexion étroite, par le contenu physiologi- 
que, entre la théorie de la dominante et les dernières données dela 
physiologie réticulaire. En tout cas, nous aurions tort de ne pas ac- 
corder toute son importance à cette éventualité de déchiffrement 
des états dominants sur le plan des rapports corticaux-sous-corti- 
caux. Il faut le faire pour cette raison encore que, comme le montre 
tout l'exposé précédent, la dominante est un des ponts conduisant 
des lois générales de l’activité nerveuse supérieure au déchiffrement 
subtil de ces lois, déchiffrement dont l'utilité ne laisse aucun doute. 

La succession de ces étapes dans l'étude de l’activité nerveuse 
peut être représentée comme suit : réaction conditionnée > domi- 
nante => physiologie générale de la formation réticulée. 

Cependant, l'analyse mentionnée ci-dessus serait incomplète si 
nous n'analysions pas deux questions fondamentales de l’approche 
systémique dans l'explication des prédominances latentes des inté- 
grations déjà créées antérieurement. La première question peut être 
formulée ainsi : à quel point est complète l'architecture du système 
fonctionnel prédominant occultement ? 

Le fait qu'il n’y a pas, dans ce cas, d'actions extérieures typi- 
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ques de ce système montre nettement que les excitations efférentes 
ne sont pas encore sorties sur les appareils effecteurs. Mais où en 
est la formation du système fonctionnel — est-ce que la « prise de 
décision » a eu lieu, est-ce que l’accepteur de l'action s’est formé, 
etc. ? Quant à ce dernier, on peut penser qu'il a également lieu 
dans la prédominance latente du système fonctionnel. En tout cas, 
les expériences décrites plus haut avec remplacement du pain par 
la viande en font preuve. 

Cependant, ces raisonnements nous conduisent également à la 
deuxième question : où et comment s'organise ce mécanisme trigger 
qui maintient tout le système fonctionnel dans un état latent de 
disponibilité et qui le met immédiatement en marche et le dévelop- 
pe aussitôt qu'au niveau du tronc ce système reçoit une excitation 
complémentaire ? 

On voit que l'approche neurophysiologique actuelle de ce fait 

fondamental dans l’activité du système nerveux en tant que prédo- 
minance fait naître de nouveaux problèmes intéressants sur le fonc- 
tionnement du cerveau dans son ensemble. On peut y rattacher la 
motivation qui, par son essence physiologique intime, utilise cer- 
tainement les mécanismes de prédominance de l’un des systèmes 
fonctionnels concurrents et de l'exclusion de l’autre au moyen de 
l'inhibition conjuguée coordonnante. 
‘Au chapitre suivant nous montrerons la place importante que 
doit occuper la conception d'Oukhtomski sur les états prédominants 
dans l'explication de phénomènes corticaux aussi universels que 
l'« irradiation de l’inhibition », la « concentration de l’inhibition », 
etc. 

Dans le présent chapitre nous voulions seulement attirer l'atten- 
tion des chercheurs dans le domaine de l'activité nerveuse supérieu- 
re sur la théorie de la dominante sans laquelle est impossible le dé- 
chiffrement neurophysiologique des formes supérieures d'adaptation 
de l’homme et des animaux. 


CHAPITRE XIV 


LE PROBLÈME DE L’'«IRRADIATION DE L'INHIBITION » 


Une des exigences obligatoires présentées à toute notion nouvelle 
d'un objet est que cette notion explique de façon suffisamment pro- 
bante les faits fondamentaux et incontestables accumulés dans ce 
domaine. 

Nous devions aussi satisfaire à ces exigences quand nous en som- 
mes venus, il y a quelques années, à expliquer l'apparition de l’in- 
hibition interne exposée aux chapitres précédents. Nous nous ren- 
dions fort bien compte que l'élargissement de nos conceptions sur 
l'inhibition interne, en tant que conséquence d'une discordance et 
d'un conflit entre deux activités nerveuses, doit fournir une idée 
convaincante des lois du mouvement des principaux proccessus: 
nerveux d'excitation et d'inhibition dans l'écorce cérébrale. 

En ce qui concerne le mouvement de l'excitation, il n’y a là 
aucun problème car toutes les données actuelles sur la neurophysiolo- 
gie générale en fournissent une idée nette qui ne soulève aucun doute 
chez personne. 

Nous connaissons les bases physico-chimiques de l'apparition de: 
l'excitation, la nature de sa propagation le long de la fibre nerveuse 
et, finalement, le passage de l'excitation d'un système excitable à 
un autre par les synapses entre les neurones et dans les organes 
(N. Vvédenski, 1883, 1937 ; Nachmanson, 1952 ; Kh. Kochtoïantz, 
4956 ; N. Golikov, 1950 ; L. Latmanizova, 1949 : V. Roussinov, 
1956 ; Hodgkin, 1965 ; Eccles, 1966 ; De Robertis, 1967 et autres). 
Cependant, nous nous heurtons à de grosses difficultés aussitôt. 
que nous essayons d'expliquer sur le même plan le mouvement de 
l'inhibition le long des structures nerveuses en général et dans l'é- 
corce en particulier. C’est là un des points les plus difficiles qui em- 
pêche d'élaborer une base physiologique unique pour la neurophy- 
siologie générale et la physiologie de l'activité nerveuse supérieure. 

Ce n'est donc pas par hasard que c’est justement ce point qui de- 
vient l’objet de discussion dans la littérature étrangère (Fulton, 
1943 ; Liddell, 1943 ; Gantt, 1948 ; Hilgard, Marquis, 1940 ; Hebb, 
1949 ; Hull, 1943 et autres). 
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Ainsi, nous devons avant tout répondre à la question de savoir 
quels mécanismes nerveux immédiats des processus de généralisation 
et d'irradiation de l'excitation conditionnée sont représentés dans 
la théorie de l’activité nerveuse supérieure par une riche moisson 
de faits. 

Pour discuter n'importe quel problème il est utile, dès le début, 
d'établir ce qui est en lui absolument certain et ce qui est seulement 
probable et n'a été apporté que par la tentative, inévitable pour le 
progrès scientifique, d'expliquer les faits rassemblés. 

Si l'on part des principes généralement admis de l’école pavlo- 
vienne, au cours de la généralisation des excitations, un fait est 
certain, c'est que tout excitant nouveau ou indifférent appliqué en 
même temps que des réflexes alimentaires conditionnés déjà élaborés 
donne sur-le-champ un effet conditionné sécrétoire. Etant donné que 
cet excitant nouveau n’a jamais été lui-même associé spécialement 
à la présentation d'un appât, une question doit naturellement se 
poser : pourquoi l'excitation. provenant de ce nouveau stimulus 
se dirige-t-elle vers la représentation corticale de centre alimentaire 
et vers le centre nutritit inconditionnel ? 

Dans ce schéma général de liaisons temporaires il n'y a aucune 
raison pour cet effet sécrétoire conditionné, aussi est-il naturel que 
la pensée de Pavlov se soit dirigée dans le sens de recherches de lois 
physiologiques générales. 

Il prit pour base de l’explication un fait de la neurophysiologie 
bien connu depuis longtemps — la faculté qu'a l'excitation d'irra- 
dier dans la masse nerveuse à une distance importante du point de 
départ. C'est pourquoi dès le début, le fait certain, celui de l'effet 
sécrétoire à un nouvel excitant, reçut l'explication la plus vraisem- 
blable consistant en ceci : à un stade déterminé de l'élaboration du 
réflexe conditionné, l'excitant conditionnel provoque dans la par- 
tie corticale de son analyseur un processus d’excitation qui englobe 
un nombre beaucoup plus grand d'éléments nerveux corticaux que 
ne l'exige la localisation du « point cortical » de l’excitant donné. 

Il résulte de cette irradiation primaire de l'excitation condition- 
née dans l’analyseur que tout excitant nouveau de l'analyseur donné 
doit immédiatement porter sur un niveau d'’excitation déjà élevé 
en provoquant sur-le-champ un effet sécrétoire conditionné. 

À la première étape de développement de la théorie des réflexes 
conditionnés, cette hypothèse de travail expliquait d'une façon tout 
à fait satisfaisante toute une série de phénomènes, aussi a-t-elle servi 
plus d'une fois de point de départ à de nouvelles recherches. 

Cependant Pavlov a montré plus d’une fois une certaine contra- 
diction entre cette hypothèse et Le fait bien connu que l'effet sécré- 
toire conditionné peut être provoqué d'après la règle de la générali- 
sation non seulement par un nouvel excitant de l'analyseur donné 
en état d'irradiation primaire de l'excitation conditionnée, mais 
aussi par tout autre excitant se rapportant à d'autres analyseurs 
de l'animal. Un dilemme se dressait devant Pavlov : soit étendre. 
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à toute l'écorce cérébrale l'hypothèse de l'irradiation primaire de 
l'excitation dans les limites d'un analyseur, soit chercher une autre 
explication. 

Comment Pavlov a-t-il résolu ce dilemme ? 

Heureusement, nous avons en mains un document remarquable 
témoignant de l’opiniâtreté avec laquelle notre maître est parvenu 
à édifier une hypothèse de travail satisfaisante. Ce sont ses déclara- 
tions sur les mécanismes possibles de généralisation de 1” excitation 
dans l'écorce cérébrale. 

Ses raisonnements sur ce sujet sont si importants pour la juste 
résolution de tout le problème de l’irradiation de l’inhibition corti- 
cale que nous nous permettrons de les citer plus en détail. Cela est 
d'autant plus nécessaire que la plupart des auteurs travaillant à 
l'étude de l’activité nerveuse supérieure s'en tiennent au point de 
vue initial entièrement basé sur l'hypothèse de l'irradiation de l’ex- 
citation et de l’inhibition dans les limites du même analyseur. 

S'étant posé ce dilemme, Pavlov a trouvé la meilleure issue dans 
l'édification d’une nouvelle hypothèse de travail élargissant consi- 
dérablement les explications antérieures éventuelles. 

Pavlov a dit : « On peut se représenter ici que lorsque vous avez 
formé des réflexes conditionnés quelconques, de défense ou à l'acide, 
et que vous continuez à exciter l'animal par eux durant toute l’ex- 
périence et dans la même situation, il faut légitimement supposer 
que le centre qui correspond à l’excitant inconditionnel reçoit une 
forte charge. Ses représentants dans l'écorce se trouvent dans un 
état actif plus où moins constant et dans un tonus plus ou moins 
élevé. Si l’on emploie pendant l’expérience un excitant alimentaire, 
il faut admettre que durant toute l’expérience le centre alimentaire 
et ses représentants corticaux, acides si c’est un excitant acide et 
défensifs si c'est un excitant défensif, se trouvent constamment dans 
un tonus plus ou moins élevé. Dans les intervalles, ce centre se trouve 
en état d'excitation latente et ne se manifeste pas ouvertement, mais 
si vous ajoutez un autre centre d'excitation, l'irradiation qui en 
part met souvent en évidence l'excitation du centre périodiquement 
excité, l'effet de ce centre apparaît. C’est ce qu'Oukhtomski a 
appelé une « dominante !» (souligné par nous. — P.4A.). 

Comme on peut le voir, toute la chaîne de ces raisonnements a 
amené à reconnaître l'existence d'une forte excitation latente et 
constante du système de connexions nerveuses dans la sous-écorce 
et l'écorce cérébrale. 

Comme l’a montré le chapitre précédent, cette « excitation la- 
tente » représente l’état le plus typique de l'animal de laboratoire 
qui se forme inévitablement chez lui après l'application de l'exci- 
tant inconditionnel donné dans une situation expérimentale déter- 
minée: Ce qu’il faut c’est de ne pas oublier une circonstance impor- 
tante, c'est que ce système prédominant au moment donné et rami- 
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fié d’excitations latentes est créé par la situation dans son ensemble 
ou un de ses composants particulier jouant dans le cas donné le rôle 
d’un excitant signalisateur par rapport à cet état dominant. Ces ex- 
citants signalisateurs créant un état dominant latent peuvent être 
fort divers. Ils peuvent être représentés, par exemple, par la valeur 
du premier renforcement inconditionnel créant, dans la suite, le 
tonus alimentaire déterminé de l'animal durant toute la journée 
de l'expérience (expériences de P. Lomonos au laboratoire dirigé 
par P. Koupalov). Ils peuvent être également représentés par tout 
excitant prédécesseur créant l'« attitude » de l'animal ou une orien- 
tation déterminée de sa réaction au cours de la période suivante de 
l'expérience (« excitants déterminant l'attitude » selon E. Vatzou- 
ro, 1943-1950). C'est aussi toutes sortes de « permutateurs » étudiés 
au laboratoire d'Astratian (E. Astratian, 1953). 

Il importe seulement de se rappeler que, dans tous les cas énumé- 
rés, malgré l'extrême diversité de ces excitants signalisateurs, éls 
conduisent inévitablement à l'excitation dominante latente d'un système 
quelconque de connerions nerveuses qui se résout par un acte extérieur 
sous l'influence d'un mécanisme déclencheur. C'est d'un tel mécanisme 
que parlent également toutes nos expériences, d'après la méthode 
sécrétomotrice, par lesquelles nous avons inévitablement créé un 
état dominant par rapport à l'un des côtés du renforcement (P. Ano- 
khine, 1932). 

Pour conclure sur la nature du processus de généralisation des 
excitations, Pavlov disait : « Il faut choisir l'une de deux explica- 
tions : ou bien c'est une généralisation, ou bien c'est un Bahnungs- 
refler ? !» (souligné par nous. — P.4.). 

Pour répondre à la question posée, Pavlov a confié à K. Abdou- 
ladzé la réalisation d’une expérience spirituelle, prototype de toutes 
les expériences sur les états dominants assignés. Voici comment 
K. Abdouladzé montait ses expériences : la première moitié de l’ex- 
périence se faisait avec renforcement par un excitant alimentaire 
inconditionnel et la seconde, avec renforcement par l'acide, c'est-à- 
dire par un excitant défensif inconditionnel. 

Etant donné que, calculée isolément, la salive ne donnait aucun 
soutien pour juger de l’excitant inconditionnel auquel elle se rap- 
portait, on a choisi comme critère les signes de la réaction motrice. 
On sait qu'à l’excitant signal acide l'animal se met à faire des mou- 
vements pour cracher. 

Les expériences montées dans ce sens ont montré que tout exci- 
tant nouveau appliqué dans la première moitié de l'expérience provo- 
que une réaction nettement alimentaire, alors que dans sa deuxième 
moitié, il provoque un réflexe nettement défensif à l'acide. 

Il ne restait aucun doute qu'à chaque moitié de l'expérience corres- 
pondait une dominante latente qualitativement particulière pour la- 
quelle l'excitant « nouveau » représente seulement un facteur dé- 
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clenchant, provoquant. En se basant sur cette expérience, Pavlov 
est arrivé à une conclusion bien déterminée : « Cette expérience a 
rendu indubitable l'existence constante d'un Bahnungs-reflex ou 
d'un réflexe de sommation dans toutes nos expériences ! » (souligné 
par nous. — P.A.). Cette conclusion, selon Pavlov, est « définiti- 
ve ». 

Si l’on tient compte de la circonstance que le « Bahnungs-reflex » 
ou « réflexe de sommation » n’est qu'un synonyme de la dominante 
faisant porter l'accent sur certains de ses aspects, il devient clair 
que Pavlov considérait l’état dominant comme facteur obligatoire 
de l'activité nerveuse supérieure ayant lieu dans toutes les expé- 
riences. 

Dans les expériences d’'Abdouladzé, la forme de mouvement 
typique quand on verse dans la gueule de l'animal une substance 
rejetée servait de critère de la qualité de la réaction (défensive ou 
alimentaire ?). Cette circonstance ne permettait pas d'analyser plus 
en détail tous les stades de transition d’une qualité de la réaction à 
une autre. En particulier, elle ne permettait pas d'établir la présen- 
ce d’un état dominant latent de la qualité correspondante sans ex- 
pression extérieure habituelle. 

Etant donné l'importance de ce mécanisme, Choumilina entreprit 
les expériences décrites plus haut avec excitant défensif douloureux 
dans la deuxième moitié de l'expérience. 

L'enregistrement du composant respiratoire de la réaction con- 
ditionnée nous a permis d'établir comment se fait la substitution 
de ces deux états diamétralement opposés et ce qui se produit dans 
la vie végétative de l'animal quand les signes visibles des réactions 
motrices sont déjà absents. 

Les expériences de Choumilina ont montré l'existence d’un état 
dominant latent et constant de la réaction défensive et l'influence 
de cette dominante sur l'intensité du composant respiratoire dans 
la première moitié de l'expérience. 

Il s’est créé une association singulière de deux états biologique- 
ment contraires du S.N.C. D'une part, cette association réagit nette- 
ment à l’excitant alimentaire conditionnel par des composants 
alimentaires spécifiques, de l’autre, les composants végétatifs de la 
réaction alimentaire mettent en évidence l'action stimulante de la 
dominante défensive latente (!) exercée pour l'instant sur la réaction 
alimentaire. 

Faisant le bilan de tout ceci, nous devons remarquer que des 
expériences d'Abdouladzé et de Choumilina ressort une propriété 
importante du S.N.C. : le fait de l'interchangeabilité ondulatoire 
des états dominants de signe biologique opposé au cours d’une même 
expérience. 

Comment se représenter la nature de ces modifications ondula- 
toires d'états généraux du S.N.C. ? Quels processus dans le tissu 


1 Mercredis pavloviens, t. II, p. 22. 


nerveux même correspondent à cette interchangeabilité ondula- 
toire ? Ù 

Pour le physiologiste qui s'occupe de l'activité nerveuse supé- 
rieure la réponse à ces questions est d’une grande importance. Elle 
nous permettrait de comprendre le substrat cérébral lui-même ain- 
si que le mécanisme de certains états dominants très répandus de 
l'activité nerveuse supérieure, tels que par exemple le réflexe au 
temps, le stéréotype dynamique, etc., en un mot, les processus dans 
lesquels sont créées des oscillations ondulatoires d’excitabilité du 
cerveau d’après un stéréotype et où les réactions de l'animal anti- 
cipent sur l'apparition du stimulus qui leur est adéquat. 

La cause immédiate de ces phénomènes a été mise en évidence 
par notre collaboratrice A. Semenenko à l'aide des mêmes procédés 
que ceux utilisés pour l'étude du stéréotype dynamique au labora- 
toire de Pavlov. Au cours de l’une des applications d'un complexe 
de trois excitants nous avons subitement remplacé la lumière par une 
sonnerie. Malgré l’absence de l’excitant physique (la lumière), dans 
l'expérience donnée on utilisait la sonnerie, excitant qui n'inhibe 
pas le rythme alpha, l'inhibition de ce rythme était exprimée 
dans la même mesure que si la lumière même avait été utilisée (voir 
fig. 5). 

Cette dernière expérience montrait avec évidence que le cerveau 
a acquis sa propre alternance ondulatoire des excitabilités, confor- 
mément à l'ordre stéréotypé des excitations antérieurement appli- 
quées. | 

Outre que l'observation mentionnée souligne l'aptitude extré- 
mement importante du S.N.C. à fixer et à maintenir dans une suc- 
cession et une localisation déterminée les états dominants acquis, 
elle nous donne aussi une explication des résultats obtenus lors 
de l’étude de la forme classique du stéréotype dynamique. 

En effet, pourquoi la lumière appliquée dans le stéréotype dyna- 
mique à la place de la sonnere donne-t-elle l'effet conditionné pro- 
pre à la sonnerie ‘et non pas le sien ? 

Nous pouvons maintenant donner à cette question une réponse 
précise : parce qu’au moment de l'application de la sonnerie dans 
le stéréotype dynamique l'écorce cérébrale et les appareils sous-cor- 
ticaux acquièrent de façon ondulatoire un état dominant déterminé, 
surtout dans la partie afférente de l'écorce qui correspond à l'action 
de la sonnerie. Quant à la lumière, elle n’est qu'un facteur provo- 
quant, déclencheur qui déjà au niveau des appareils sous-corticaux 
conduit probablement la prédominance latente à sa manifestation 
extérieure. Nous avons discuté en détail la signification de principe 
de cette question et nous renvoyons le lecteur aux données du cha- 
pitre précédent (pp. 550-558). 

Pour l'instant il importe seulement de souligner que la domi- 
nante latente a son architecture physiologique déterminée qui re- 
présente une intégration toute prête que nous avons appelée « inté- 
gration préliminaire » (« image intégrale » selon Oukhtomski). Mais 
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elle n'atteint pas le seuil auquel ses excitations peuvent sortir sur 
les voies finales. Les recherches passées de notre laboratoire ont dé- 
celé deux mécanismes importants sur la base desquels cette inté- 
gration se forme et se « referme », c'est-à-dire qu’elle reste à l’état 
latent pendant un certain temps. Il y a des raisons de penser que 
dans ce dernier mécanisme un rôle important est joué par les lobes 
frontaux de l'écorce cérébrale (P. Anokhine, 1949b ; A. Choumili- 
na, 1949). 

Au XX° Congrès des physiologistes, Yoshii et Gastaut ont exposé 
dans leur rapport des données très intéressantes se rapportant à la 
question traitée. Les expériences qu'ils ont relatées ont mis en évi- 
dence certaines particularités nouvelles de l'expression électroencé- 
phalographique de la réaction conditionnée, c'est pourquoi elles 
méritent une description particulière. 

Les auteurs ont utilisé la méthode habituelle d'élaboration d’une 
liaison temporaire entre un excitant sonore et un flash lumineux. 
Il est connu depuis longtemps (Jasper, 1937) qu'une telle combinai- 
son d'’excitants conduit rapidement à ce que le son, qui auparavant 
n'inhibait pas le rythme alpha dans la région occipitale, se met à 
le faire au bout de plusieurs associations à la lumière. Afin d'isoler 
le « renforcement » inconditionnel, Yoshii, Gastaut, Pruvot (1956) 
lui ont donné l’aspect de flashes rythmiques, quant à la dérivation 
des potentiels électriques, elle se faisait simultanément de la for- 
mation réticulée, du thalamus et de l'écorce cérébrale. Les auteurs 
ont établi que l'excitation « conditionnée » à une sonnerie continue 
sous forme d'oscillations rythmiques de potentiel correspondant 
aux flashes apparaît d’abord dans la formation réticulée et ensuite 
dans l'écorce cérébrale. Certes, ce fait est très intéressant, mais il 
est facile à comprendre et nous l'avons déjà suffisamment discuté 
dans le chapitre sur les composants végétatifs de la réaction condi- 
tionnée. . 

Mais ces auteurs décrivent un autre fait intéressant qui les mène, 
nous semble-t-il, à une fausse interprétation de l'architecture du 
réflexe conditionné. Ils ont établi que dans certains cas, des déchar- 
ges conditionnées rythmiques de caractère spontané, c'est-à-dire 
sans aucune stimulation, apparaissent seulement (!) dans la forma- 
tion réticulée et manquent dans l'écorce cérébrale. Ils considèrent 
ce fait comme un des phénomènes de la « mémorisation » dont le 
siège est la formation réticulée. Ils soulignent en outre que la cause 
de l'apparition de décharges rythmiqués de ce genre dans la forma- 
tion réticulée qui répète le rythme des flashes « inconditionnels » 
n'est pas dans ce cas l’excitation, mais l’action de toute la situation 
de l'expérience dans son ensemble. S'il est difficile d’accepter que 
la formation réticulée même soit le « siège » de la mémoire, la deu- 
xième affirmation n’en offre pas moins un intérêt certain. 

En effet, quand nous avons discuté de la nature physiologique 
des états dominants, nous avons plus d'une fois indiqué que l’en- 
semble de la situation dans laquelle se fait l’expérience est le fac- 
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teur qui crée l’état dominant alimentaire ou défensif dès le début 
même de l’expérience, avant que soient appliqués les excitants 
conditionnels. C'est ce point de vue que soutenait Pavlov et il est 
bien vrai que c’est seulement par cette excitation préliminaire que 
l’on peut expliquer l'existence d’un effet sécrétoire conditionné. 

Des expériences susmentionnées de Semenenko nous apprenons 
que l'équivalent électroencéphalographique de telles relations éla- 
borées et stéréotypées dans l'écorce cérébrale est l'état dominant 
anticipant, c'est-à-dire, en quelque sorte préliminaire des secteurs 
afférents de l'écorce précédant l'application réelle des excitants con- 
ditionnels s'adressant à ces parties de l'écorce (voir fig. 5 et 6). 

Par conséquent, les résultats des expériences de Yoshii, Gastaut 
et Pruvot ne doivent pas trop nous étonner. On ne saurait guère sup- 
poser, actuellement, que seule l'écorce cérébrale prend part à la 
réalisation du réflexe conditionné. 

Sur la base de l'étude des réflexes conditionnés sécrétoires et 
moteurs notre laboratoire est depuis longtemps arrivé à la conclu- 
sion que le réflexe conditionné en tant que tout fonctionnel est re- 
présenté dans la sous-écorce aussi bien que dans l’écorce. 

Dans un ouvrage cité plus haut nous avons dit : « La question 
de savoir où se produit l’interférence des excitations produites par 
les stimuli conditionnels pour des écuelles différentes peut être dis- 
cutée dans deux sens : aussi bien pour l'écorce que pour les complexes 
sous-corticaux .… Les expériences dans lesquelles tous les excitants 
du côté gauche se permutent sur le complexe droit sont la meilleure 
preuve de la présence d'une prédominance non dans le point corti- 
cal mais sur toute la verticale dans le S.N.C. » (P. Anokhine, 1932). 

Ainsi, les faits nous ont depuis longtemps conduits à l'idée que 
l’état dominant déterminant la réaction motrice conditionnée pré- 
férentielle de l’animal a lieu également dans l'appareil sous-cortical 
et que c'est là que peut se produire l’interférence, c.-à-d. l’influen- 
ce mutuelle et le renforcement des excitants conditionnels. 

Certes, à cette période, nous ne pouvions pas localiser exacte- 
ment ces « complexes sous-corticaux ». Cependant, les progrès de 
l’étude des particularités physiologiques du tronc cérébral et de la 
formation intralaminaire du thalamus réalisés ces dix dernières an- 
nées nous persuadent du fait que c'est là qu'il faut rechercher la 
source de la prédominance, c.-à-d. le renforcement généralisé de 
toutes les parties constructives de la réaction conditionnée. 

Pour revenir aux conclusions de Yoshii, Gastaut et Pruvot, nous 
devons dire que la prédominance qu'ils ont mise en évidence dans 
la formation réticulée reflète sans aucun doute les propriétés de l’ex- 
citant « inconditionnel », c’est-à-dire des flashes rythmiques. Pour- 
tant, il serait prématuré d'affirmer que c'est une «excitation con- 
ditionnée » ou d'autant plus que les réflexes conditionnés puissent 
se former dans la formation réticulée. 

Cette dernière affirmation a été faite dans une communication 
spéciale de Yoshii, Gastaut, Pruvot (1957). On ne saurait guère 
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l'admettre sans réserve si l’on tient compte de tout ce que nous 
connaissons sur le vrai réflexe conditionné au sens biologique large 
du mot. 

Après qu’un nombre important de chercheurs ont montré, ces 
dernières années, que toute excitation afférente d’un système affé- 
rent spécifique accède par les collatérales dans le domaine du « sys- 
tème non spécifique », c.-à-d. de la formation réticulée, il est devenu 
clair que tous les excitants afférents peuvent entrer en contact étroit 
entre eux dès le niveau sous-cortical (Moruzzi, Magoun, 1949 ; Feng, 
1955, et autres). Il est probable que le deuxième lieu d'un tel contact 
soit la région des noyaux intralaminaires du thalamus et, évidem- 
ment, le cortex cérébral (Jasper, 1954). 

Les derniers travaux dans ce domaine, réalisés à l’aide de micro- 
électrodes, ont montré que dans la région de la formation réticulée 
du tronc cérébral il y a un important recouvrement des régions affé- 
rentes avec phénomène d’occlusion marqué. Ce fait nous a convain- 
cus encore plus que les possibilités de contact des excitations affé- 
rentes entre elles sont en fait illimitées déjà au niveau de la forma- 
tion réticulée du tronc cérébral. 

En raison de ces particularités morphophysiologiques de la for- 
mation réticulée, il est difficile de nier en elle la présence d'une 
forme primitive de liaisons temporaires qui est largement propre, 
par exemple, aux animaux pourvus d’un système nerveux ganglion- 
naire primitif. 

En effet, qu'est-ce que le son pour le système réticulaire ? Ce 
sont des impulsations afférentes d’un degré d'intensité déterminé y 
arrivant par les collatérales et faisant augmenter jusqu’à un certain 
niveau le pouvoir stimulant de ce système. 

Or, qu'est-ce que l'excitation des récepteurs gustatifs ? C'est 
la même excitation afférente, excitant peut-être plus largement la 
formation réticulée et entrant inévitablement en contact avec l'ex- 
citation indifférente précédente dans l'axoplasme d’un même neu- 
rone, comme cela a lieu lors de l'élaboration d'un réflexe condition- 
né (voir chap. V). 

Tenant compte de toutes ces données exactement établies nous 
aurions du mal à nier actuellement la possibilité d’associations pri- 
mitives à ce niveau. Nous n'y voyons pas pour le moment de raisons 
suffisantes. 

Il serait cependant incorrect d'admettre, comme le fait Gas- 
taut, que c'est bien ce réflexe conditionné auquel on se heurto ordi- 
nairement quand on l’élabore chez un animal dans une situation 
de vie assez naturelle. 

Aucun doute que le cortex joue le rôle essentiel dans le réflexe 
conditionné. C'est précisément le cortex qui transforme la simple 
commutation de deux excitations, coïncidant dans le temps, en un 
acte réflexe adéquat à une situation déterminée et rattaché de la 
façon la plus étroite à l’histoire individuelle de l'animal donné. 

L'erreur des auteurs qui surestiment les possibilités de la réti- 
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culée consiste en ce qu'ils prennent le fait brut de la commutation 
d'un contact entre excitations coïncidant dans le temps et rejettent 
tout ce qui donne au réflexe conditionné sa structuration en tant 
qu’acte comportemental de l'animal. 

Cette haute fonction de la signalisation, c'est-à-dire de l'élabo- 
ration des appareils d’afférentation en retour et des accepteurs de 
multiples actions de l'animal est réalisée, à notre avis, par le cortex 
cérébral. 


Fig. 154. Deux contacts possibles de n'importe quel excitant afférent avec 
le système des excitations dominantes antérieures. 


I — contact au niveau de la formation réticulée (FR) du tronc cérébral ; II — contact au 

niveau du‘cortex. La troisième possibilité du contact avec le système diffus du thalamus 

n’est pas mentionnée étant donnée l’indétermination de 8es connexions anatomiques ; Aff — 
. influx afférents provenant de la surface de la peau. 


En tout cas, on peut dire avec certitude que les lois nouvelle- 
ment découvertes concernant le rapport entre le cortex, le thala- 
mus, l'hypothalamus et particulièrement :la réticulée ouvrent de- 
vant nous de vastes possibilités de compréhension des faits qui ont 
été accumulés aux laboratoires de Pavlov et de ses disciples. Et la 
supposition que nous avons exprimée n'est qu'une des hypothèses 
possibles embrassant le plus largement les données factuelles de 
ces deux domaines connexes de la physiologie. 

Pour revenir à la question de la nature de la prédominance, nous 
pouvons dire que sa compréhension est possible si l'on se représente 
tous les niveaux de circulation des excitations conditionnées qui 
sont déjà exactement établis. 

Comme le montre la fig. 453, l'excitation conditionnée provoquée 
par l’'excitant déclencheur possède plusieurs possibilités d'entrer 
en contact avec l’état dominant déjà développé antérieurement sous 
l'influence de l’action intégrale des facteurs situationnels dans l'en- 
semble. Elle contacte tout d’abord avec cet état dominant prélimi- 
naire au niveau de la réticulée du tronc cérébral (fig. 153, J). 

Il y a des raisons, bien que moins probantes, de supposer qu’elle 
excite aussi par des collatérales les formations réticulaires du thala- 
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mus et entre enfin en contact avec le vaste système cortical de L'ex- 
citation nutritive qui sans aucun doute prédomine également sous 
l'influence de l’action tonique constante de la formation réticulée. 

D'ailleurs, c'est cette dernière instance que nous prenions ordi- 
nairement en considération dans nos interprétations antérieures de 
la formation du réflexe conditionné. 


+ + 


Revenons à la question de l'irradiation de l'inhibition étant 
donné qu'elle doit recevoir maintenant une explication plus ou 
moins satisfaisante. 

La confrontation des faits de neurophysiologie générale et de 
toutes les données accumulées à ce jour sur l'activité nerveuse supé- 
rieure permet de conclure que nous avons assez de raisons de nous 
représenter le processus d'irradiation de l’inhibition sur un plan 
un peu différent. 

Ainsi, dans des non-renforcements répétés, par exemple, dans 
l'extinction du réflexe, nous renforçons inévitablement une réac- 
tion biologiquement négative et par conséquent nous approfondis- 
sons ainsi, au début de l’extinction, son action inhibante sur la 
réaction alimentaire. 

L'application des lois analysées plus haut du développement 
des états dominants nous permet de dire que l’« éfat de difficul- 
té» né de la privation de nourriture et d'une discordance dans l’ac- 
cepteur de l'action devient dominant au moment donné. Comme le 
montrent ses composants végétatifs, la réaction biologiquement né- 
gative acquiert une situation dominante dans le S.N.C. Il est proba- 
ble {que ce soit la formation réticulée qui joue le rôle essentiel dans 
l'activation et le renforcement de tous ses composants. Ce renfor- 
cement des réactions biologiquement négatives se produit non 
seulement sur la base de lois purement nerveuses, c.-à-d. aux dé- 
pens des excitations collatérales des voies afférentes spécifiques. 
Nous savons déjà qu'une fraction de seconde après ces excitations, 
la reticulée reçoit par le sang une excitation humorale puissante et 
de longue durée, principalement aux dépens de l'adrénaline (Dell, 
1956). 

Tous ces facteurs dans leur ensemble assurent une adaptation 
valable de l’organisme à des conditions défavorables, le rendent fort 
et résistant dans la lutte contre les obstacles et les dangers qui se 
présentent dans la vie. 

C'est en cela que consiste le sens biologique profond du complexe 
de processus physiologiques qui se forme dans le S.N.C. aussitôt 
que l’homme ou l'animal se trouve face aux difficultés de la vie. 
C'est cette thèse qui à notre avis constitue le noyau rationnel de la 
théorie du « stress » de Selye (1952, 1954). 

Nous disposons ainsi d'une quantité suffisante de faits pour 
comprendre les sources de la force et de la résistance des réactions 
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biologiquement négatives. Leur force est déterminée. par des actions 
neurohumorales assez vastes sur la réticulée qui, à son tour, trans- 
forme cette énergie sous la forme d’une stimulation de l’activité 
corticale. Leur résistance est déterminée par l’action durable de 
l’adrénaline dans le sang qui, comme l'ont montré des recherches 
directes, prolonge considérablement l’action initiale des excitations 
afférentes collatérales (Dell, Bonvallet, 1956). 

Toutes ces données, confrontées aux longues études de notre la- 
boratoire, permettent de tirer la conclusion suivante : la réaction 
biologiquement négative de l'animal apparue sur la base d'un non- 
renforcement du réflexe conditionné par la nourriture acquiert, pour 
un certain terme, tous les traits physiologiques d'un état dominant 
fort et inerte du S.N.C. de l'animal. C'est cette circonstance qui 
décide du sort de la réaction à tout excitant conditionnel utilisé 
sur le fond de l’état dominant donné. 

L'excitation causée par ce stimulant, de même que, par exemple, 
l’excitation par un stimulant nouveau dans les conditions de la 
généralisation, doit inévitablement renforcer à un certain degré 
l’état dominant biologiquement négatif existant au moment donné. 
Or, celui-ci doit, à son tour, exercer tout aussi inévitablement une 
action inhibañte accessoire sur la réaction nutritive de l'organisme, 
l'écartant soit complètement, soit en partie. C’est sur cette base 
que naît le phénomène de l'inhibition consécutive. 

Ainsi, de notre point de vue le phénomène de l'inhibition consé- 
cutive est, sous toutes ses formes, le résultat de la capture de l’exci- 
tant, utilisé après un non-renforcement, par l’état négatif dominant 
créé auparavant par une extinction ou par l'application d’une diffé- 
renciation, en un mot, par le non-renforcement du réflexe condition- 
né par l’appât. L'évaluation directe des composants végétatifs 
de la réaction conditionnée manifestés par l'animal dans ces condi- 
tions nous confirme la justesse de cette thèse. 

Le composant respiratoire de la réaction conditionnée à l'exci- 
tant appliqué immédiatement après extinction ou différenciation 
présente ordinairement le caractère d’une réaction biologiquement 
négative, bien qu'appliqué dans les conditions ordinaires il produise 
une courbe alimentaire respiratoire qui lui est propre. Le degré de 
l'inhibition consécutive de l'effet sécrétoire dépend du degré de 
modification du composant respiratoire dans le sens d’une réaction 
biologiquement négative. 

Partant de ces considérations confirmées par des faits, il est 
facile de comprendre le phénomène de l'irradiation de l'inhibition. 
En effet, la propagation de l’état dominant, rattaché à une exci- 
tation physique déterminée, à d'autres excitants dépendra naturel- 
lement de leur analogie avec cette excitation. Le « do » et le « ré » 
par exemple, qui sont d'une qualité voisine le seront de même tant 
dans la sous-écorce que dans l'extrémité corticale de l’analyseur. 
Ainsi, toutes choses restant égales d'ailleurs, si une dominante bio- 
logiquement négative était déjà créée par le ton « do », le «ré » 
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voisin réussira toujours à renforcer cette dominante et, par consé- 


x 


quent, à atténuer l'effet sécrétoire. 

Au contraire, tout excitant conditionnel alimentaire éloigné dans 
l'espace du « do», par exemple une « lumière » ou un « effleure- 
ment », donnera une réaction alimentaire plus marquée, car il s’ad- 
ditionnera moins avec la dominante négative existante. Cette dé- 
pendance spatiale dans la mise en évidence d'un état dominant la- 
tent par rapport à l'impact cortical de l’excitant déclencheur doit 


Fig. 154. Schéma des relations entre 
la réaction alimentaire positive et la 
réaction biologiquement négative sur- 
venant au cours de l'élaboration 
d'une différenciation cutanée. Le sché- 
ma explique la survenue du phéno- 
mène d'irradiation de l'inhibition. 
1-6: excitants tactiles ; le premier exci- 
tant tactile (1) est différentiel ; AC — ana- 
lyseur cutané dans le cortex ; RI — re- 
présentation cortirale du réflexe alimentaire 


inconditionné, BN — réaction biologique- 
ment négative. 


naturellement avoir lieu aussi bien dans les limites d’un analyseur 
qu'entre des analyseurs différents, la condition déterminante ab- 
solue étant dans tous les cas l'intensité du système d’excitations 
dominant. L'école de Pavlov donne un excellent exemple montrant 
que l’excitant déclencheur suivant les relations d’intensités de deux 
états dominants peut être capté soit par l'un, soit par l'autre. 

En effet, il suffit d'augmenter l’intensité de l'excitation alimen- 
taire de l’animal, c.-à-d. de rendre plus dominant tout le système 
des relations alimentaires pour faire diminuer sur-le-champ et sen- 
siblement les manifestations de l'inhibition consécutive. 

On peut voir fig. 154 ces relations spatiales. 

Nous avons déjà montré que chaque excitation a deux voies ner- 
veuses par lesquelles elle peut manifester un état dominant latent : 
premièrement, par la formation réticulée et, deuxièmement, par son 
action sur l'excitation dominante dans l’analyseur correspondant. 

Admettons maintenant que le point 7 (fig. 154) du cortex soit 
le point de l’analyseur cutané auquel est rattachée la différenciation, 
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c'est-à-dire avec lequel est élaborée la réaction conditionnée biolo- 
giquement négative résultant du non-renforcement par l'appât. Son 
seuil de sensibilité à tout autre excitant conditionnel se trouvera 
en dépendance directe de l'intensité de cet état dominant. 

A la suite de ces rapports, tout excitant conditionnel rattaché 
au point de la peau voisin du point d’inhibition renforcera précisé- 
ment avec plus de succès la dominante biologiquement négative avec 
toutes les conséquences physiologiques qui en découlent : appari- 
tion des signes extérieurs propres à la réaction biologiquement né- 
gative (gémissement, grognement), inhibition de la réaction alimen- 
taire et de la sécrétion, son composant spécifique, etc. 

Au contraire, l’application d’un excitant conditionnel éloigné 
du point initial inhibant de la peau conduit naturellement à un 
renforcement moins prononcé de la dominante négative et, vice ver- 
sa, à une plus grande manifestation de l'effet sécrétoire conditionné. 
Finalement, l'excitant conditionnel appliqué après différenciation 
peut s'adresser à un point de l’analyseur cutané ou du cortex qui 
se trouve généralement hors des limites de la dominante négative. 
Il provoquera alors dans une pleine mesure l'effet sécrétoire condi- 
tionné qui lui est propre. 

Nous voyons ainsi que les lois décrites ci-dessus des rapports 
entre deux activités d'ensemble dominantes de l'organisme peuvent 
expliquer de façon satisfaisante tous les phénomènes qui correspon- 
dent au processus d'irradiation de l'inhibition. 

Cette explication se trouve en plein accord avec le mécanisme 
d'apparition de l’inhibition conditionnée, mis en évidence aux 
chapitres précédents et, ce qui est particulièrement important, éli- 
mine les contradictions physiologiques en rapport avec l'hypothèse 
de l’irradiation du processus d'inhibition dans l'écorce cérébrale, 
étant donné que, pour une telle irradiation, il n'y a pas, nous l'a- 
vons vu, de raisons neurophysiologiques. 

La neurophysiologie moderne ne connaît pas de processus d'in- 
hibition qui tout comme l'excitation se propagerait par les élé- 
ments nerveux conducteurs. D'ailleurs, cela a été établi depuis 
longtemps par Vvédenski. Or, dans toutes nos suppositions concer- 
nant le mouvement des processus nerveux dans le cortex nous par- 
lons également de l’irradiation de l'excitation comme de celle de 
l’inhibition. À une étape de développement des notions générales 
sur les processus inhibiteurs de l’écorce cérébrale, cette hypothèse 
de travail nous a satisfaits et a sans aucun doute contribué à effec- 
tuer un grand nombre de recherches fort intéressantes. 

Au moment présent, la notion d'irradiation de l’inhibition entre 
en contradiction patente avec les données de plus en plus larges dont 
nous disposons sur la nature des processus de l'activité nerveuse. 
Cette contradiction entrave aussi l’utilisation des données de la neu- 
rophysiologie moderne dans l'élaboration des problèmes de l’activi- 
té nerveuse supérieure. 

‘La notion d'irradiation du processus inhibiteur dans le cortex 
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cérébral est utilisée si largement pour l'explication des formes les 
plus variées d'activité nerveuse et de rapports des différents phéno- 
mènes nerveux qu'elle est devenue partie intégrante de la pensée, 
non seulement du physiologiste, mais aussi du clinicien. 

Nous voyons très souvent que, pour expliquer certains processus 
pathologiques, on part du fait que l’inhibition non seulement défer- 
le sur toute l'écorce, mais qu'elle descend souvent même sur le bul- 
be ! La cause d'une telle interprétation de la propagation de l’inhi- 
bition repose sur cette même supposition initiale que Le stimulus 
inhibant refrène directement la réaction conditionnée positive. On 
peut donner de nombreux exemples du domaine des recherches phy- 
siologiques où cette hypothèse erronée se fait nettement sentir. 

Un exemple typique de cette façon de penser est fourni par les 
expériences sur le gonflement par air de diverses parties de l’intes- 
tin. On sait qu'un gonflement de ce genre entraîne une inhibition 
nette de la sécrétion gastrique provoquée par un repas préalable. 
À la lumière de la supposition faite plus haut, les chercheurs esti- 
ment que l'excitation apparue dans les interocepteurs du rectum 
arrive dans le S.N.C. et inhibe directement l'activité des centres 
qui ont déterminé antérieurement l’activité courante des glandes 
stomacales. Cette forme de raisonnement est typique dans des expé- 
riences de ce genre. | 

Mais en est-il vraiment ainsi ? 

On peut affirmer sans erreur que dans des expériences de ce gen- 
re le rapport entre les processus d’excitation et d'inhibition prend 
un autre aspect. L’excitation des interocepteurs ne peut: inhiber 
l’activité sécrétoire courante que si, ayant subi initialement une 
généralisation dans la formation réticulée, elle forme sa propre 
réaction de réponse spécifique d'un étirement du rectum et plus in- 
tense par la composition de ses excitations. Seule cette réaction ou 
activité nouvelle de l'organisme peut exercer une action inhibante 
accessoire sur l’activité courante sous la forme d'une sécrétion gas- 
trique. Autrement dit, dans ce cas aussi l’inhibition doit survenir 
nécessairement comme résultat de l'action inhibante accessoire d'’u- 
ne activité plus intense de l'organisme. 

Un tel rapport de deux activités peut être très facilement compris 
sur le plan de la prédominance de l’une d'elles. Par conséquent, 
tout élargissement de l'action inhibante ou, dans le cas présent, 
négative des excitants peut être plutôt compris suivant le degré 
de son influence sur l’activité dominante au moment donné que par 
celui de l’irradiation de l’inhibition dans l'écorce cérébrale. 

La présence des rapports de prédominance ressort avec une net- 
teté particulière dans les cas où la dominance latente se manifeste 
par application d’un excitant rattaché à une autre activité spécifi- 
que de l'organisme. | 

Nous avons en vue les cas où l’excitant conditionnel douloureux 
met en évidence une dominante alimentaire. Nous voudrions bien, 
en rapport avec cette question, souligner particulièrement les ob- 
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servations intéressantes de M. Stroutchkov faites au laboratoire 
d'Astratian. En associant des excitants conditionnels défensifs à 
des stimuli alimentaires, Stroutchkov a remarqué une circonstance 
en apparence étrange : l’excitant alimentaire négatif non seulement 
ne produit pas de réaction sécrétoire, mais stimule au contraire la 
réaction défensive positive, le retrait de la patte. 

Les expériences données sont une confirmation indirecte de l’o- 
pinion sur les particularités qualitatives de la réaction biologique- 
ment négative que nous avons développée dans cet ouvrage. Elles 
montrent que l'état de l’animal résultant d'un non-renforcement par 
ua aliment, ainsi que l'excitation par stimulus inhibant s’addition- 
nent, en ce qui concerne leur qualité biologique, avec la dominante 
défensive, car en réalité, comme nous le savons, l'excitation électro- 
cutanée étant « positive » du point de vue de l’expérimentateur est 
pour le chien biologiquement négative. 

Une autre circonstance importante influant considérablement 
sur l'effet de l’« irradiation de l’inhibition » est que la dominante 
biologiquement négative a une inertie particulièrement prononcée. 
Une fois apparue, elle reste longtemps dominante et attire à elle les 
excitations conditionnées positives les plus diverses créant ainsi 
le tableau de l’« irradiation de l’inhibition » surtout dans les cas 
où la dominante biologiquement négative est « latente ». Chaque 
expérimentateur qui a eu affaire à un renforcement défensif électro- 
cutané sait combien sont opiniâtres et forts la dominante biologique- 
ment négative et le « réflexe de précaution biologique » qui lui est 
rattaché. 

C’est cette circonstance qui communique aux émotions négatives 
de l’homme une influence aussi largement pathogène sur les fonc- 
tions de son organisme. 

Il est très intéressant de noter ici que l'indication susmentionnée 
de Pavlov sur l’analogie entre les mécanismes d'action de l'entou- 
rage de l’expérience et la « dominante d'Oukhtomski » n’est pas le 
fait du hasard, comme ne l’est pas non plus son indication sur l'iner- 
tie de certaines excitations. 

En 1913 déjà, analysant dans son rapport les expériences connues 
de M. Eroféeva, Pavlov signalait : « Ainsi, le processus nerveux 
prend la direction de l'excitation la plus forte. » 

Pavlov a parlé encore plus nettement de l’inertie des états une 
fois suscités de l'animal. « À chaque moment donné, les actions 
latentes (1) consécutives des excitations antérieures sont d'une gran- 
de importance pour l’activité des grands hémisphères (souligné par 
nous. — P.A.). Le fait de verser de l'acide dans la gueule de l'ani- 
mal modifie son réflexe alimentaire conditionné pendant 10-15 mi- 
nutes. Du sucre mangé par le chien peut exercer par la suite une 
action sur le réflexe conditionné avec poudre de pain et de viande 
pendant plusieurs jours, etc. !» 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 192. 
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Nous considérons opportun de rappeler ici notre expérience sur 
la présentation subite de viande au lieu du pain habituel en tant 
que renforcement inconditionnel. Comme dans les cas mentionnés 
par Pavlov, un certain état dominant a été créé pour plusieurs se- 
maines. Le fait de la domination latente des activités ou réactions 
précédentes de l'animal est le phénomène le plus répandu dans les 
expériences sur les réflexes conditionnés, c’est pourquoi il faut con- 
sidérer comme parfaitement justes les avertissements de Pavlov 
à ce sujet : « Il faut étudier minutieusement /a durée de cette action 
latente » (souligné par nous. — P.4.). 

Ces remarques sont particulièrement applicables à l’« état de 

difficulté », c.-à-d. à la réaction biologiquement négative résultant 
du non-renforcement par un aliment. 
__ Pour démontrer que c’est précisément cette loi, c.-à-d. la for- 
mation d’une prédominance biologiquement négative qui est à la 
base de l'expression extérieure de l’« irradiation » de l’inhibition 
dans l'écorce cérébrale, examinons encore un exemple d'’inhibant 
conditionnel. 

Cette forme d’inhibition conditionnée est particulièrement com- 
mode pour démontrer le rôle de l'état dominant préalablement 
créé. En effet, un excitant nouveau et d’abord indifférent faisant 
partie d’une paire non-renforcée avec un excitant conditionnel 
bien ancré devient peu à peu le signal d’un non-renforcement, 
c'est pourquoi durant les 5 secondes de son action isolée il réussit 
à créer un état dominant négatif. 

C'est en rapport avec cela qu’il convient de se rappeler égale- 
ment l'évolution de la qualité de l'accepteur de l’action car elle 
détermine les degrés de dissociation et, par conséquent, l'intensité 
et la profondeur du système fonctionnel biologiquement négatif. 
Ce sont les stades mixtes qui sont les plus négatifs, c'est-à-dire 
ceux de caractère conflictuel lorsque se produit l'alternance rythmi- 
que d’un accepteur de l'action positif et négatif. 

Pour s'exprimer d'une façon imagée, il se produit une alternance 
d’«espoirs » et de « déceptions ». 

Il en découle que l'emploi sur ce fond négatif déjà créé d’un 
excitant conditionnel positif peut avoir en principe deux consé- 
quences : tantôt une excitation conditionnée positive inhibe la 
dominante négative, tantôt l'excitation conditionnée renforce, 
suivant la règle de renforcement de la dominante, une négativité 
déjà existante qui exerce inévitablement à son tour un effet inhi- 
bant accessoire sur la réaction alimentaire et sur son effet sécré- 
toire. En effet, il suffit de brancher l’excitant « indifférent » pour 
que l'animal se détourne aussitôt de l'écuelle et se mette à gro- 
gner, etc. 

On peut montrer la même chose en tenant compte directement 
du composant respiratoire de la réaction de l'animal : dès le moment 
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du branchement de l’excitant « indifférent » chez la plupart des 
animaux d'expérience la respiration devient immédiatement la 
même que lors de réactions biologiquement négatives. 

Ainsi, notre explication de la nature physiologique du phéno- 
mène de l'irradiation de l'inhibition peut assez largement s'éten- 
dre à tous les genres d’inhibitions dont l'apparition est en rapport 
avec le non-renforcement par la nourriture. 
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Pour rendre le tableau complet, examinons encore deux phéno- 
mènes largement étudiés de l’activité nerveuse supérieure : a 
concentration de l'inhibition et la désinhibition. 
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Fig. 455. Deux stades du développement de la réaction biologiquement néga- 
tive lors de l'extinction du réflexe conditionné. 
I — stade de conflit actif avec la réaction alimentaire avec inhibition successive maxi- 
male ; IT — stade de diminution de l'intensité de la réaction blologiquement négative (en 
pointillé) ; l’excitant conditionnel essayé après l'inhibant donne un effet sécrétoire com- 
plet ; EC — excitant conditionnel. 


Il découle de tout ce que nous avons dit sur l'irradiation de 
l'inhibition que l’«irradiation » est l'expression extérieure du 
degré de prédominance de la réaction biologiquement négative et 
de son action inhibante sur la réaction alimentaire, le tout dépen- 
dant de la dissociation dans l’accepteur de l'action. Cependant, 
avec la formation d'un accepteur négatif de l’action et l'élimina- 
tion de la dissociation il se produit une atténuation progressive 
du conflit et une diminution de la prédominance de la réaction 
biologiquement négative. Dès lors, tout excitant positif condition- 
nel appliqué sur cet arrière-fond sera capté de moins en moins par 
cette dominante négative et respectivement, son effet sécrétoire 
positif sera de plus en plus prononcé. Autrement dit, la « concen- 
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tration de l’inhibition » dans ce sens peut être considérée comme 
une limitation de plus en plus grande d’une dominance négative 
tout d’abord étendue et comme la reprise par l’excitant condition- 
nel employé de sa faculté de s'étendre dans le sens de sa dominante 
alimentaire (fig. 155). 

Il est beaucoup plus difficile de se représenter les mécanismes 
de la désinhibition. Plus exactement, la difficulté consiste ici non 
dans la compréhension du fait même de la désinhibition, mais dans 
celle des conditions physiologiques dans lesquelles on obteint soit 
la désinhibition, soit une inhibition encore plus profonde. 

On sait que Pavlov considérait l'explication du phénomène de 
la désinhibition comme une des tâches les plus difficiles de la phy- 


Fig. 156. Schéma de la désinhibition. 


1 — relations habituelles lors de l'élaboration de l’inhibition ; II — mécanisme de dé- 

ginhibition par suite de l’action d’un nouvel excitant indifférent (EI) ; RE — réaction ex- 

ploratoire ; RN — réaction négative ; RAÀ — réaction alimentaire ; EC — excitant condi- 
tionnel ; À — analyseur, 


siologie de l’activité nerveuse supérieure. [l indiquait, par exemple, 
qu'avant de comprendre le phénomène de la désinhibition, il faut 
s'éclaircir celui de l’inhibition conditionnée, ce qui est naturel. 

La possibilité de comprendre la désinhibition dépendra sim- 
plement de la connaissance qu’on a du mécanisme d’apparition de 
l'inhibition conditionnée même. Or, c'est justement la « maudite 
question ». À l’heure actuelle, en partant de notre point de vue sur 
l'apparition de l’inhibition conditionnée, cette difficulté a sensi- 
blement diminué, bien qu'il reste beaucoup à expliquer physiologi- 
quement. 

Pour élucider la désinhibition, nous devons partir des faits 
connus et solidement fondés. Si l’excitant conditionnel appliqué 
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(extinction ou différenciation) donne un résultat négatif, cela si- 
gnifie que l'excitation de ce stimulant se propage dans le sens de 
la dominante négative créée par le non-renforcement. L'activité 
dominante antérieure alimentaire se trouve sous l'inhibition ac- 
cessoire de l’état biologiquement négatif. Ainsi, il y a pour l'ins- 
tant deux activités concurrentes spécifiques de l'organisme. 

Que se produit-il de nouveau dans leurs rapports quand agit 
soudainement un excitant occasionnel (désinhibant) ? 

Il se produit quelque chose de très intéressant : sur l’arrière- 
fond d'un rapport déjà établi entre deux activités d'ensemble de 
l'animal — activité biologiquement négative et activité alimen- 
taire — surgit une troisième (!) étant elle aussi une activité d’en- 
sernb le — une réaction exploratoire (fig. 156). 

Etant donné que la réaction exploratoire possède un grand 
pouvoir d'’excitation, la principale question consiste à savoir la- 
quelle des deux activités antérieures est renforcée ou inhibée par 
cette réaction exploratoire. L'excitation de la réaction explora- 
toire peut, par exemple, se diriger vers la dominante alimentaire 
latente, la renforcer, rendre son excitation supraliminaire. C’est 
là le phénomène de la désinhibition. 

Si l'excitation de la réaction exploratoire est « captée » par la 
dominante négative et que son action inhibante sur la réaction ali- 
mentaire positive se trouve conformément renforcée, l’inhibition 
s'approfondira. 

Une autre possibilité est cependant concevable : la réaction 
exploratoire peut inhiber une réaction biologiquement négative 
et, par conséquent, libérer la réaction alimentaire de son effet 
inhibant. 

Ainsi, le mécanisme de désinhibition s'est éclairci pour l’essen- 
tiel. Cependant les variations dans la propagation des excitations 
de la réaction exploratoire restent encore en partie inexpliquées. 

Pour comprendre les deux possibilités de propagation des exci- 
tations de la réaction exploratoire décrites ci-dessus, il est très 
important d'avoir en vue les deux possibilités de contact de toute 
nouvelle excitation avec la dominante régnant dans le S.N.C., 
possibilités exposées plus haut (voir fig. 150). Probablement que 
deil’endroit où l'excitation de la réaction exploratoire exercera 
son influence principale dépendra son effet désinhibant. Il est 
nécessaire d’y ajouter encore les particularités de la réaction explo- 
ratoire même. Elle ne peut pas rester non rattachée à l'état domi- 
nant qui l’a précédée. D'une façon ou d'une autre, elle « alimen- 
tera » une des activités dominantes excitantes. 

Pourquoi, dans certains cas, c.-à-d. dans les cas de « désinhibi- 
tion », « alimente »-t-elle la dominante nutritive latente et même 
inhibée ? 

Il est actuellement difficile de répondre à cette question de 
façon assez probante, bien qu'on dispose de données permettant 
d'expliquer à un certain point ce phénomène. 
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Dans les conditions expérimentales, la dominante nutritive 
n’est constante et renforcée qu'avec des renforcements alimentai- 
res. En outre, même dans les cas de son inhibition sous l'action 
d'un excitant quelconque (différenciation, extinction, etc.) tous 
les autres excitants conditionnés soutiennent cette dominante. 

Au contraire, l’inhibition du système d’excitations alimentai- 
res par les stimulations d'une réaction biologiquement négative 
soudaine est un épisode inévitablement spécialisé d'après les con- 
ditions de l'expérience en ce qui concerne un excitant déterminé, 
c.-à-d. avec une généralisation moindre que la réaction nutritive. 

Ainsi, les deux états dominants — la réaction nutritive inhibée 
et la réaction négative présente — ne se trouvent pas dans des rap- 
ports identiques envers les excitations nouvellement apparues de 
la réaction exploratoire. 

I1 nous semble que cette voie peut rapprocher de la compréhen- 
sion de la cause pour laquelle, dans le cas de la désinhibition, le 
nouveau système d’excitations qui a inhibé la réaction biologique- 
ment négative renforce et met en évidence l’activité alimentaire 
inhibée au moment donné (troisième éventualité). Là sont créées 
des conditions un peu analogues à l'exemple donné p. 559 où le 
chat qui s'avance vers le rebord dangereux de la fenêtre fait 
un saut en arrière aussitôt qu'agit sur lui un excitant sonore 
subit. 

Est-ce que notre vie quotidienne n’est pas remplie d'exemples 
de ce genre ? Une personne qui attend un appel téléphonique impor- 
tant peut avoir une conversation animée avec son entourage mais 
se précipite vers le téléphone dès la première sonnerie. N'est-ce 
pas la raison pour laquelle une personne assombrie par un événe- 
ment désagréable peut néanmoins effectuer une multitude d'actes 
habituels, bien que la dominante déterminant son état soit un sys- 
tème latent mais beaucoup plus fort d'excitations négatives ? 

Nous sommes ici devant l'universalité de la loi de l'activité 
nerveuse supérieure à laquelle nous nous sommes adressés plus 
d'une fois lors de l'analyse des fonctions des lobes frontaux du 
cortex (P. Anokhine, 1949). 

Cette loi consiste dans le transfert d'une activité ou d'une réac- 
tion d'ensemble à l'état latent quand se produit, pour ainsi dire, 
la « fermeture » de la sortie de cette réaction sur les neurones ter- 
minaux, avec maintien de son intégrité centrale et souvent d’un 
niveau élevé de son excitabilité. 

Nul doute que cet exemple soit un cas particulier de rapports 
intracentraux de plusieurs possibilités de comportement avec pour 
résultat d'un équilibrement mutuel l'effet adaptatif le plus utile 
dans une situation donnée. 

La découverte de la formation réticulée et de ses connexions 
directes et ses rétroactions avec l’écorce cérébrale a considérable- 
ment élargi nos possibilités d'expliquer cette loi. Tout au moins, 
la source de l'enrichissement énegrétique d'un tel genre d'états 
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dominants latents est devenue actuellement pour nous plus ou 
moins claire. 

Donc, faisant la somme de toutes les données mentionnées plus 
haut, ainsi que des considérations sur les mécanismes physiologi- 
ques de l’irradiation de l'inhibition, nous pouvons les exprimer 
par les quatre thèses suivantes : 

1. Toutes les expériences dans lesquelles on applique avec in- 
tention des stimuli inhibants, c'est-à-dire des excitants non ren- 
forcés par un appât, créent nécessairement une discordance dans 
l'accepteur de l’action et un état dominant du système d'’excita- 
tions formant la réaction biologiquement négative. 

2. Tout excitant conditionnel positif appliqué sur l’arrière-fond 
d’une dominante biologiquement négative préalablement formée 
la renforcera à un certain degré et conditionnera par là même son 
action inhibante accessoire sur la réaction alimentaire en train de 
se développer. 

3. Le degré d’expression de l'effet inhibant («irradiation de 
l'inhibition ») se trouvera alors, toutes autres choses restant égales 
d'ailleurs, sous la dépendance de la proximité spatiale dans 
l'écorce cérébrale de l’excitant conditionnel donné par rapport à 
la dominante biologiquement négative. 

4. La mise en évidence de l'état dominant peut, à ce qu’il nous 
semble, suivant les dernières données de la neurophysiologie, pro- 
venir de l'interaction de l’excitant déclencheur et de la dominante 
à deux niveaux du S.N.C. : au niveau de la réticulée du tronc cé- 
rébral et à celui de l'écorce cérébrale. Le mécanisme intime de 
ce contact de l'excitation incidente avec la dominante précédente 
est actuellement l’objet d'une étude minutieuse de notre labo- 
ratoire. . 

L'explication proposée plus haut du mécanisme d'irradiation 
de l'inhibition dans le cortex satisfait au mieux aux rapports du 
système nerveux que l’on observe dans les conditions naturelles. 
En outre, elle découle entièrement des mécanismes d'apparition 
de l'inhibition conditionnée que nous avons exposés aux chapitres 
précédents. 


CHAPITRE XV 


INHIBITION CONDITIONNÉE ET PROBLÈMES 
APPARENTÉS 


Lutte entre l'excitation et l’inhibition. 
Genèse des étais névrotiques 


Selon Pavlov et son école, les états névrotiques de l’activité 
nerveuse supérieure surviennent comme un des résultats possibles 
d'une collision entre l’inhibition et l'excitation dans l'écorce cé- 
rébrale. 

Les adeptes de cette conception estiment que suivant l'inten- 
sité des processus en conflit, ainsi que suivant la durée de la lutte 
entre l’inhibition et l'excitation, il se produit une surtension de 
ces deux processus telle qu'elle peut porter la cellule corticale hors 
des limites de sa capacité fonctionnelle. La « rupture » de l’activi- 
té nerveuse et un état névrotique plus ou moins durable apparais- 
sent toujours comme résultats d'une perturbation de l'équilibre 
normal entre excitation et inhibition, équilibre qui est la condi- 
tion obligatoire de relations normales entre l’homme ou les ani- 
maux et le milieu environnant, condition de l'équilibrement con- 
tinu des organismes supérieurs avec le milieu. 

On ne saurait guère douter que ces idées élaborées dans les la- 
boratoires de Pavlov et de ses disciples soient justes et puissent. 
servir de point de départ à leur développement ultérieur. 

C'est pourquoi il est naturel de poser avant tout la question 
de savoir ce qui, dans la théorie de la névrose créée par Pavlov, 
doit être l'objet d’une recherche plus poussée, lesquels de ses as- 
pects exigent leur déchiffrement physiologique et leur perfection- 
nement. 

Vu l'importance des névroses en tant que maladie largement 
répandue, l'actualité de ce problème n'offre aucun doute. C'est. 
pourquoi on ne peut laisser de côté l'analyse du développement. 
possible de la conception pavlovienne qui découle des notions ex- 
posées plus haut sur l'apparition et la localisation de l’inhibition 
conditionnée. 

Il découle des formulations précédentes que l'état névrotique 
est la conséquence déterminée d'un trouble des rapports entre l'in- 
hibition et l'excitation dans l'écorce cérébrale. 

Or, ceci engendre à son tour avec une logique inexorable que 
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chacun de nos succès dans la compréhension de la genèse des états 
névrotiques dépend directement de la façon dont nous comprenons 
les rapports entre excitation et inhibition et dont nous nous repré- 
sentons les mécanismes concrets d'apparition de l’inhibition cor- 
ticale conditionnée. C'est cette dernière circonstance qui doit déter- 
miner nos représentations de la genèse des états névrotiques. En 
outre, l’analyse de l'origine des névroses nous permettra de véri- 
fier encore une fois la justesse de notre point de vue sur les mécanis- 
mes d'apparition de l’inhibition. 

Les données de notre laboratoire sur le mécanisme de l’inhibi- 
tion conditionnée exposées aux chapitres précédents ont conduit, 
on l’a vu, à une notion différente des vues généralement admises 
sur ce point.. 

En effet, ces opinions consistent en ce que la rupture névroti- 
que est le résultat d’une surtension des processus corticaux d'’ex- 
citation et d'inhibition lors d’une collision de courte durée. Or, 
on ne connaît bien que la façon dont l’excitation survient dans 
cette lutte. Elle est généralement représentée par une activité d’'en- 
semble positive qui se développe en réponse à un excitant condi- 
tionnel positif, L’excitation, en tant que l'une des parties en lut- 
te, est un processus nerveux concret dont toutes les voies peuvent 
être suivies avec exactitude. 

Mais comment est apparue l'inhibition dont le rôle dans le dé- 
veloppement de l'état névrotique n’est pas moins grand, pour ne 
pas dire plus important, que celui du processus positif, de l’exci- 
tation ? 

Jusque tout récemment, il n'y avait pas de réponse à cette ques- 
tion. Il est donc parfaitement naturel que le problème de L'’ori- 
gine de l'état névrotique ne pouvait avancer, dans une mesure quel- 
conque, dans le sens de l'approfondissement de ses mécanismes 
physiologiques essentiels. Or, ces dernières années, l'application 
clinique de la théorie des névroses expérimentales s’est avérée 
inconsistante. Une chose est devenue claire, c’est que les neurolo- 
gistes et psychiatres ont besoin, tout comme les physiologistes, de 
pénétrer dans le secret de l’origine de l’une des parties en lutte, 
de l’inhibition. Il est même probable que le clinicien ait un besoin 
plus pressant de définir l'origine de l’inhibition. 

En effet, comme l'a montré l'expérience de l’école pavlovienne, 
les physiologistes pouvaient élaborer avec beaucoup de succès tant 
le problème des effondrements névrotiques que celui du rapport 
entre l'excitation et l'inhibition, sans connaître les mécanismes 
de l'apparition de cette dernière. Cela se comprend : la clinique 
n'a pas posé quotidiennement ces problèmes devant le clinicien. 
Or, dans ce sens, la situation du clinicien est tout à fait particulière. 
11 doit dans chaque cas se poser la question : d’où provient l'inhi- 
bition comme un des processus confîflictuels chez le malade donné 
et dans la maladie donnée ? Sentant que ce côté de la conception 
physiologique des névroses est insuffisamment élaboré, le clinicien 
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a pris la voie de 1 appréciation empirique des conflits chez l'homme, 
dans lesquels il observait toujours une lutte pénible entre deux mo- 
tifs positifs, c'est-à-dire la lutte de deux activités positives de 
l'organisme dans son ensemble. 

La conception exposée aux chapitres précédents sur l’appari- 
tion de l’inhibition ne pouvait manquer de nous placer devant la 
nécessité d'examiner tout le problème des ruptures névrotiques 
sous le point de vue donné. Une question se pose tout naturellement : 


Fig. 157. Confrontation de deux conceptions de la genèse des états névrotiques. 


EC — excitant conditionnel inhibant ; N — réaction biologiquement négative ; À — réac- 

tlon alimentaire ; I — inhibition au point de rencontre de deux systèmes d’excitation ; 

A — analyseur; a, a!, a — composants absents de la réaction alimentaire ; b, b!, b1— 
composants présents de la réaction biologiquement négative. 


comment appliquer notre représentation du rapport entre l’excita- 
tion et l’inhibition et de l’apparition d’une inhibition conditionnée 
à la compréhension d'un effondrement névrotique considéré dans 
l'expérience pavlovienne classique comme le résultat de la col- 
lision des deux processus essentiels, excitation et inhibition ? 

A première vue, la plus grande difficulté consistait en ce que, 
conformément à notre point de vue, l’inhibition conditionnée sur- 
vient comme résultat de l'entrechoquement de deux systèmes d'’ex- 
citation et présente un moyen à l'aide duquel l'activité la plus 
forte de l’organisme réprime toutes les activités présentes plus 
faibles. Or, d’après la conception classique, la névrose expérimen- 
tale résulte du choc de deux processus nerveux indépendants : l'ex- 
citation et l'’inhibition. 

Pour concrétiser plus nettement le rapport de ces deux notions 
et montrer en quoi la nouvelle conception est l'extension de la 
précédente, nous mentionnerons le schéma suivant (fig. 157). 
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Ce schéma comprend deux systèmes d’excitations correspon- 
dant à deux activités d'ensemble de l'organisme, l'activité alimen- 
taire (À) et l’activité biologiquement négative (N) répondant au 
non-renforcement de l’excitant conditionnel. Il montre un stade 
correspondant à plusieurs non-renforcements de l'’excitant condi- 
tionnel alimentaire. Par suite de ces non-renforcements l’excitant 
conditionnel en voie d’extinction (EC) provoque dans l'écorce céré- 
brale un système d'excitations appartenant principalement à la 
réaction biologiquement négative (N, lignes grasses). Cette der- 
nière se developpant en réaction complète avec tous les compo- 
sants périphériques qui la caractérisent (b, b!, b?) exerce dans la 
partie corticale une action inhibante accessoire sur la réaction ali- 
mentaire et, par conséquent, les composants spécifiques de cette 
dernière réaction, la sécrétion par exemple, ne se manifestent pas 
(a, a, a?, lignes en pointillé). 

C'est ainsi que nous nous représentons le rapport des activités 
d'ensemble de l'organisme qui conduit à l’inhibition de l’une d'elles 
avec, par conséquent, élimination dans son expression extérieure 
des composants périphériques qui en sont typiques. 

Si nous considérons. maintenant cette loi universelle à l'échelle 
des processus inclus sur notre schéma dans une ellipse tracée en 
ligne continue, nous voyons que dans ce secteur le rapport des pro- 
cessus correspond entièrement à nos représentations habituelles de 
la « lutte entre excitation et inhibition ». Il y a ici une excitation 
causée dans ce cas par l’excitant conditionnel (EC) en voie d'’ex- 
tinction et en outre une inhibition qui se développe, supposons, 
dans la zone de formation de la réaction alimentaire conditionnée 
(hachurée). La particularité de ce schéma consiste en ce que mal- 
gré l'existence de l’inhibition à l'échelle d’une ellipse tracée en 
ligne continue son origine reste inconnue, c.-à-d. que nous sommes 
en présence de la situation qui est toujours formulée dans la phy- 
siologie de l’activité nerveuse supérieure. 

.- Mais il suffit d'élargir l’échelle des interactions étudiées, comme 
nous l’avons fait sur la base des expériences mentionnées dans les 
chapitres précédents, pour comprendre aussitôt tous les aspects 
du rapport étudié (processus inclus dans la courbe pointillée} 
(fig. 157). En effet, ce deuxième plan montre clairement l'origine 
de l’inhibition limitant l'extension de l'excitation alimentaire : 
elle est la conséquence d'une action exercée par une réaction biolo- 
gique négative plus forte sur la réaction alimentaire. 

Ce schéma étant adopté, il se forme une nouvelle représentation 
du mécanisme intime de «la lutte entre l'excitation et l'inhibi- 
tion ». C'est bien la lutte entre deux activités d'ensemble, deux sys- 
tèmes d’excitations au moyen d’une arme universelle, l'inhibition, 
qui devient le mécanisme central et non pas la lutte entre « l'exci- 
tation et l'inhibition » en tant que processus nerveux élémentaires. 

Tout ce qui a été dit à propos de l'apparition de l’inhibition 
change nos idées sur la genèse des états névrotiques. Il va de soi 
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que ces derniers sont en fin de compte (ellipse pleine) la conséquence 
de l'interaction des excitations dont l'une se trouve réprimée, 
Cependant, pour élucider la genèse de la névrose même il est néces- 
saire de savoir quelles activités d'ensemble de l'organisme ont par- 
ticipé à l’organisation de cette interaction et à la survenue d'un 
processus d'inhibition (ellipse en pointillé). 

L'élucidation de ces mécanismes est particulièrement importan- 
te pour la pratique clinique où l'inhibition n'apparaît jamais 
comme processus autonome, mais n'est jamais que le moyen d'éli- 
miner une activité de l’organisme inutile ou même nocive au mo- 
ment donné. 

L'interaction de deux activités de l'organisme et l'élimination 
de l'une d'elles au moyen de l'inhibition sont une loi universelle 
de la vie quotidienne de l’homme et des animaux. Grâce à cette 
loi basée finalement sur les rapports de force de différents systèmes 
d'excitation, le comportement de l’homme et des animaux devient 
ordonné et le fonctionnement anarchique de leurs effecteurs péri- 
phériques se trouve prévenu. 

Il importe avant tout de savoir-quels changements peuvent se 
produire dans l'interaction de deux activités de l'organisme en 
fonction des forces qui constituent leur excitation. 

L'expérience montre que la croissance de l'intensité de la réac- 
tion biologiquement négative qui se développe après les premiers 
non-renforcements de l'excitant conditionnel en voie d'extinction 
est suivie de l’augmentation des excitations inhibées de la réaction 
alimentaire. On le voit nettement dans les cas où Les deux activités 
commencent, à un niveau. élevé de tension, à se remplacer récipro- 
quement. Il se produit un rapport conflictuel patent de deux acti- 
vités de spécificité différente, et cet état conflictuel se déroule à un 
niveau d'excitation considérablement élevé. 

Ainsi, la présence d'un conflit entre deux activités donne lieu 
à une nette induction mutuelle de ces dernières. Un tel conflit 
peut se terminer par l'inhibition complète de l’activité nutritive 
avec, pour conséquence, l'élimination de l'état conflictuel des 
deux activités et l'animal acquiert un réflexe. conditionné inhibi- 
teur. De ce point de vue, toute activité adaptative de l'animal, 
se terminant par l'élimination sans conflit de l'activité inutile, 
s'accompagne, apparemment, de la formation d'un nouvel accep- 
teur de l’action. 

Or, il est connu, grâce à la pratique expérimentale du labora- 
toire de Pavlov et des laboratoires de ses disciples, et, du reste, 
à la pratique clinique, que la lutte de l’« excitation et de l'inhi- 
bition » peut se terminer également par une surtension des proces- 
sus nerveux et un fléchissement névrotique. Cette surtension arrive 
lorsque les deux activités concurrentes, accroissant l'intensité de 
leurs excitations, se stabilisent mutuellement, c'est pourquoi l'état 
confîlictuel se maintient plus ou moins longtemps et à un niveau 
élevé d'excitabilité. C'est cette forme de ruptures névrotiques 
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qui est l’objet de la recherche en clinique neurologique. Dans sa 
pratique, le clinicien se heurte toujours à cette genèse de la né- 
vrose, car dans les situations de la vie une tendance humaine entre 
en conflit avec un autre système d’excitations qui empêche, pour 
une raison quelconque, la réalisation de la première tendance en 
la réprimant au moyen de l’inhibition. Pavlov a maintes fois for- 
mulé cette loi sous une forme imagée. Il disait par exemple : « Je 
suis en proie à un processus excitateur violent alors que les circons- 
tances m'obligent impérativement à l’inhiber. Je suis alors bien 
mal en point. » 

Dans cette phrase Pavlov a nettement montré que dans la vie 
de l’homme entrent en conflit deux activités positives dont l’une 
se trouve finalement inhibée. 

Dans le comportement humain, la plupart des conflits (sinon 
tous) se développent suivant la déclaration ci-dessus de Pavlov. 
Ils sont presque toujours la conséquence de ce qu'une activité inu- 
tile ou une pulsion inacceptable est réprimée au moyen de l’inhi- 
bition survenue sous l'influence des « circonstances », c'est-à-dire 
sous l’action d’un système d'’excitations plus fort et plus vaste créé 
ordinairement durant toute la vie par les conditions sociales. 

En ce sens le neurologiste obtient l'explication physiologique 
de très nombreux cas d'’affections névrotiques. 

Cependant la cause supposée des névroses non seulement expli- 
que les mécanismes de leur apparition chez l’homme, mais elle 
permet d'intervenir sur une base physiologique dans le processus 
névrotique afin d'assurer sa régulation. 

En effet, si l’on connaît les systèmes concrets des excitations 
ou les activités nerveuses concrètes qui sont entrées en conflit, et. 
que de façon raisonnable l’on renforce une des parties en lutte en 
affaiblissant l’autre, il est possible d'éliminer la tension névroti- 
que même qui est toujours l'envers d'un état conflictuel. Tous 
ces cas d'effondrement névrotique ne sauraient être compris si on 
les examinait seulement sous l’angle de la « lutte de l’inhibition 
et de l'excitation ». Dans cette dernière position du problème, une 
des activités rivales se trouve inévitablement masquée, cachée. 
C'est pourquoi la genèse d'un état névrotique concret chez l’homme 
ne peut être physiologiquement déchiffrée. 

Au contraire, le développement exposé de cette conception sup- 
pose que s’il y a inhibition d’une activité quelconque de l’organis- 
me ou même d'un de ses composants quelconques, le chercheur 
est obligé de trouver une autre activité d'ensemble qui par la force 
de ses excitations s'est avérée « inhibante » et a déterminé pour 
cette raison l’inhibition observée. 

La conception de la lutte de l'excitation et de l’inhibition sans 
analyse des mécanismes d'apparition de l’inhibition même place 
dans une situation difficile non seulement le neurologiste et le psy- 
chiatre, mais aussi le pédagogue. Ce dernier, désirant « éduquer 
l’inhibition » des actes inutiles chez l'enfant est impuissant devant 
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la question : comment « éduquer l'’inhibition » sans laquelle, na- 
turellement, une activité inadmissible ou inutile de l'enfant ne 
saurait être suprimée ? i 

L'analyse des circonstances de la vie et des théories d'’éduca- 
tion existantes montre que dans ce cas le pédagogue est tiré d’em- 
barras par un procédé qu'il a trouvé lui-même empiriquement et 
qui est l'illustration de l'importance universelle du principe de 
la « rencontre des excitations ». 

En effet, il y a plusieurs formes concevables de réprimer les 
actes inutiles ou indésirables. On peut menacer d’une punition, 
promettre une récompense ou faire agir des motifs de caractère moral 
ou social. 

Essayons de comprendre la base physiologique de ces trois fac- 
teurs de la tactique éducative du pédagogue. On voit aisément 
que dans les trois cas, il se produit nécessairement la rencontre de 
deux systèmes d'excitation autonomes caractérisés par des activi- 
tés spécifiques de l'organisme intégral. Dans le cas d’une menace 
de coercition physique ou même de réalisation de cette menace il 
s’agit d’une activité biologiquement négative qui, par le caractère 
des excitations qui la constituent et par la composition des effec- 
teurs périphériques, est une activité de l'organisme nettement des- 
sinée et autonome. Si l'intensité des excitations centrales de cette 
activité est suffisante, elle peut devenir « inhibante » envers les 
formes de comportement de l’enfant qui sont indésirables pour le 
pédagogue. 

Au fur et à mesure que le rôle du deuxième système de signali- 
sation prend plus d'importance dans la vie de l’enfant, la menace 
d’une punition acquiert un système plus vaste de signaux, c’est 
pourquoi ordinairement l'influence inhibante de la menace aug- 
mente considérablement. 

Cet exemple nous montre qu'avec l’apparition de la parole chez 
l'enfant, c’est-à-dire du deuxième système de signalisation, les 
premières connexions au niveau des premiers signaux s’enrichissent 
de nouvelles liaisons ramifiées avec les autres activités de l’orga- 
nisme. Si l’on considère sous cet angle l'action de la récompense 
ou de l’encouragement de l’enfant sous son aspect le plus primitif 
(bonbons, sucreries, etc.), on découvre, à vrai dire, l'existence de 
deux systèmes d'’excitations, dont l’un (la récompense) étant plus 
fort devient inhibant envers l’autre, activité indésirable pour le 
pédagogue, qui pourtant semble à l'enfant en quelque sorte aussi 
désirable que la récompense. Par conséquent, l’inhibition d’une 
activité unutile sous un certain rapport est le résultat inévitable 
de la rivalité de deux systèmes d'excitation. 

« Eduquer une inhibition » signifie créer un tel système ramifié 
d’excitations ou de motifs qui, par leur intensité, dépasseraient 
de beaucoup l'intensité des excitations de l'activité indésirable. 
La base neurologique profonde des motifs élevés qui dirigent le 
comportement de l’homme consiste justement en ce que les systèmes 
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étendus d'excitations corticales, créés par toute la vie sociale, 
s'avèrent plus forts et. plus puissants et inhibent pour cette raison 
tous les autres actes comportementaux indésirables ou incompati- 
bles avec la morale humaine. Quand un aviateur soviétique fonce 
en coup de bélier sur un avion ennemi, il ne le fait nullement parce 
qu'il n'éprouve pas la peur qui est propre à tout homme en danger. 
Son exploit héroïque s'explique tout autrement : il l’accomplit 
parce que le motif créé par le sentiment du devoir envers la Pa- 
trie, sentiment formé durant toute sa vie consciente, s'avère un 
système absolument inhibant par rapport à la réaction biologique 
primitive de défense faisant naître le sentiment de la peur. Ainsi, 
on constate dans ce cas aussi l'existence de l'état conflictuel de 
deux activités d'ensemble. La différence consiste seulement en ce 
que, dans certains cas, il se maintient longtemps si les deux acti- 
vités sont d'intensité relativement égale ; dans d'autres, il se ré- 
sout rapidement par la victoire du système d'excitations le plus 
fort. 

Il découle de tout ceci que l'attention du pédagogue doit, sur 
la base des notions physiologiques susmentionnées, être orientée 
non pas. vers « l'éducation de l'inhibition », mais vers celle de 
motifs vitaux fortement excitants qui, une fois apparus, doivent 
inexorablement inhiber l'activité inutile. 

Mais puisque toute inhibition d'actes indésirables passe inévi- 
tablement par le stade de /a collision de deur systèmes autonomes 
d'excitation, nous nous trouvons devant la possibilité de leur ren- 
forcement mutuel jusqu’à une certaine limite. La propriété prin- 
cipale de toute activité d'ensemble de l'organisme est telle qu'elle 
a tendance à être unique.et exclusive, car c’est seulement à cette 
condition que l’on. peut éviter le chaos dans les fonctions. C'est 
pourquoi la répression de toute activité d'ensemble, surtout habi- 
tuelle, s'accompagne ordinairement d’une augmentation de l'in- 
tensité des excitations et de la base émotionnelle de l’activité in- 
hibée même. Ceci est nettement exprimé quand l’activité vicieuse 
à. inhiber est devenue habituelle, stéréotypée, accompagnée d'une 
tension : élevée des émotions positives (propension vers l'alcool, 
tabagisme, excès vénériens).. 

Cependant, la particularité du comportement humain aux mul- 
tiptes aspects consiste en ce que les circonstances l’obligent souvent 
à inhiber certains composants de son comportement et à en main- 
tenir d’autres, c.-à-d. à effectuer une répression fractionnée et sé- 
lective. Admettons, par exemple, qu’en raison de circonstances 
extérieures un homme éprouve un violent, courroux accompagné 
d'émotions brûlantes. Cependant, les. « circonstances exigent im- 
‘périeusement » de dissimuler cette colère, c.-à-d. d'’inhiber toutes 
manifestations motrices qui accompagnent ordinairement la colère 
{agitation, mimique, langage irrité, etc.). 

La particularité de cette action. inhibante: des « circonstances », 
en tant que système d'’excitations ramifié et. très fort inculqué par 
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la vie, consiste en ce qu’elle se propage seulement aux composants 
musculaires dirigés volontairement de la réaction coléreuse d’'en- 
semble. Au contraire, tous les autres composants de la réaction de 
colère et précisément les végétatifs, échappent à cette inhibition 
corticale et se manifestent pleinement. C'est ici que se créent des 
rapports particulièrement importants dans le sens physiologique 


et pathologique. La réaction de colère ne cesse pas d'être intégrale 
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Fig. 158. Répression des composants commandés par le cortex d’une décharge 
émotive sous l'influence des circonstances extérieures. Explications dans le 
texte. 


pour l'organisme en ce qui concerne son contenu émotionnel spé- 
cifique et, par conséquent, toute la force de ses excitations centra- 
les se dirige suivant des voies végétatives centrifuges parfaitement 
déterminées (fig. 158). 

Ici, le système nerveux de l’homme peut se trouver devant la 
limite de ses potentialités fonctionnelles, devant la limite de la 
capacité de travail des cellules nerveuses du cortex. Un conflit 
prolongé de deux activités de ce genré se renforçant mutuellement 
peut avoir pour résultat alternativement soit la victoire de l'une, 
soit la victoire de l'autre. Ces « victoires » surviennent soudaine- 
ment, à un niveau élevé des processus nerveux, ce qui constitue la 
base physiologique de cette «explosivité », maintes fois décrite 
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par Pavlov et ses disciples (M. Pétrova, P. Koupalov et autres). 
Cette explosivité se manifeste spectaculairement par des compo- 
sants végétatifs de la réaction conditionnée tels que la respiration 
et l’activité cardiaque. 

Nous avons déjà montré (expériences de V. Chidlovski et Kh. San- 
guinov) que ces composants peuvent instantanément changer de 
caractéristique et passer d’une réaction violemment négative à une 
réaction alimentaire calme positive (P. Anokhine, 1956). Il importe 
pour l'instant de souligner que cette « explosivité » est la consé- 
quence indubitable de la rencontre de deux systèmes d’excitation 
et qu'elle marque la victoire provisoire d'un des systèmes d’exci- 
tations et l’inhibition totale ou partielle de l’autre. 

Les relations décrites ci-dessus de deux activités dans les condi- 
tions les plus diverses de la vie humaine, ainsi que dans les condi- 
tions de l'éducation, peuvent devenir en principe la source d'une 
surtension des processus nerveux, créer les conditions de l’inertie 
de l’un des systèmes d’excitations en lutte et, par conséquent, 
conduire à diverses névroses. Tous les exemples cités ont un trait 
commun : la « rencontre des excitations » et le conflit y sont repré- 
sentés entre deux activités d'ensemble alors que l’inhibition qui 
en découle se propage entièrement à toute l’activité inhibée. 

L'action inhibante d’un vaste système d’excitations, créé par 
des circonstances de la vie, sur les différents composants d'un autre 
système d'excitations est lourde de conséquences pour l'être. Com- 
me nous l'avons déjà indiqué, lors de la collision de deux activités 
il se produit inévitablement une élévation de leur niveau énergé- 
tique, ce qui mène finalement à des victoires alternatives de chacu- 
ne d'elles et à l” apparition d’une « explosivité ». 

Ces particularités de l'interaction conflictuelle des activités 
d'ensemble de l’organisme sont également en vigueur pour le cas 
d'un conflit avec inhibition partielle des composants de la réaction. 
De plus il s’y produit une induction et une croissance de l'’in- 
tensité des excitations dans les deux activités d'ensemble, cepen- 
dant, les excitations renforcées de la réaction inhibée, qui ne se 
manifestent pas par des composants moteurs, sortent avec une in- 
tensité accrue sur les voies centrifuges vers les organes végétatifs 
et viscéraux. Concrètement, une personne soumettant au contrôle 
de son écorce toutes les formes d'expression de son état émotionnel 
sur son visage (mimique, réactions vasulaires) « pâlit » et «rou- 
git» fatalement aux dépens de ses viscères et effectue une réaction 
« mimique » aux dépens de la musculature lisse de ses organes in- 
ternes. 

Il est tout à fait évident que, dans certaines circonstances dé- 
favorables et en particulier dans certaines sorties prolongées et 
répétées des excitations émotionnelles sur les organes végétatifs, 
il y a toutes les conditions créées pour l'apparition des névroses 
dites végétatives. 

C’est de la particularité de l'émotion donnée, de la constitu- 
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tion nerveuse de la personne et de toute l’histoire de sa vie que dé- 
pend la voie effectrice qui prévaudra pour la sortie des excitations 
émotionnelles à la périphérie. Tous ces facteurs déterminants, dansé 
chaque cas particulier, auront pour résultat des troubles névroti- 
ques différents. Ils peuvent intéresser les muscles lisses (pyloro- 
spasme, cardiospasme, constipation spasmodique), s'exprimer prin- 
cipalement sur les vaisseaux (états hypertensifs) et choisir pour 
issue le cœur (sténocardie), etc. Ce qui importe, c'est que dans 
tous ces cas de surexcitation des organes végétatifs sur la base d'’é- 
tats émotionnels confîflictuels et de l’inhibition fragmentaire de 
l'une de ces réactions, l'initiative appartient toujours aux liaisons 
corticales acquises. Ce sont elles qui, sous l'influence des circons- 
tances contradictoires du monde extérieur, chargent les appareils 
émotionnels de la sous-écorce avec, pour conséquence, la partici- 
pation à la réaction (sous tel ou tel aspect) des organes somatiques 
et végétatifs. : 

Il nous semble que cette notion exposée de la genèse des états 
névrotiques basée sur notre conception de l'apparition de l’inhi- 
bition poursuit le développement de la doctrine de Pavlov sur 
les névroses expérimentales et sur les rapports cortico-sous-corti- 
caux. 

Il n’est pas superflu de remarquer également que la genèse 
de la pathologie cortico-viscérale largement élaborée par K. Bykov 
et ses collègues a, pour une bonne part, les mêmes mécanismes fon- 
damentaux que ceux que nous avons analysés plus haut. En effet, 
le niveau cortical des intégrations nerveuses n’exerce pas de con- 
trôle direct et susceptible d’être commandé sur les processus se 
déroulant dans les organes viscéraux. Ces derniers ne se branchent 
que si l'écorce cérébrale mobilise, sous l'influence des facteurs 
extérieurs, un certain complexe sous-cortical puissant ayant des 
propriétés fonctionnelles déterminées. C’est seulement grâce à 
ce complexe sous-cortical et en dépendance directe de son intensité 
et de sa qualité que divers organes internes se branchent sur la 
réaction. 


* Le * 


Le fait que l'activité nerveuse supérieure normale est toujours 
la conséquence d’un équilibre entre l'excitation et l'inhibition et 
que ces relations peuvent se projeter très différemment sur le fonc- 
tionnement des appareils périphériques rend très difficile l’ex- 
plication des interactions centrales réelles. 

Certes, puisque l'effet fonctionnel définitif à la périphérie 
est en quelque sorte la résultante de deux forces, il est naturel que 
le même effet périphérique puisse être la conséquence d’au moins 
deux combinaisons d'expressions d’intensités de l'excitation et de 
l’inhibition. Admettons que l’expérimentateur observe, par exem- 
ple, l'expression de l’affaiblissement de l’inhibition qui peut ce- 
pendant être le résultat tant du renforcement de l'excitation que 
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de l'affaiblissement de l’inhibition, l'intensité de l'excitation 
restant inchangée. Cette difficulté d'interpoler à partir des mani- 
festations extérieures de l’activité de l'animal les véritables interac- 
lions des processus nerveur dans l’écorce cérébrale a été maintes 
fois mentionnée par Pavlov. 

Ainsi, en examinant un cas d'affaiblissement primaire du pro- 
cessus d'inhibition Pavlov disait : « Revenons au même sujet de 
la difficulté de notre analyse. Nous avons constamment affaire à 
deux processus opposés et toujours, quand le caractère des phéno- 
mènes est défini, nous devons répondre à la question : est-ce le 
renforcement de l’un et l’affaiblissement de l'autre ou le contraire? 

On ne peut donc prendre les faits fels qu'ils sautent aux yeux, 
il faut se livrer à une analyse difficile ! » (souligné par nous. — 
P.A.). 

En somme, cette remarque importante se rapporte à tout système 
complexe de processus nerveux, si nous voulons le suivre et appré- 
cier ses mécanismes par ses manifestations extérieures. On sait, 
par exemple, que l’écorce cérébrale exerce une double influence 
sur les formations sous-corticales : elle stimule l’activité des unes 
et, au contraire, inhibe et refrène celle des autres. Par conséquent, 
toute élimination des influences corticales aura toujours un double 
résultat sur les formations sous-corticales : les éléments nerveux 
antérieurement excités auront leur excitabilité réduite et, par 
conséquent, cesseront leur activité effective ; au contraire, les 
activités antérieurement inhibées seront libérées de la répression 
corticale et manifesteront une activité accrue (« libération »). L'ap- 
préciation ultérieure se trouvera en dépendance directe des indica- 
teurs qui seront choisis, de leur quantité prise pour l'analyse de 
L'état créé du S.N.C. 

Si l’on ne se livre pas à cette analyse des modifications con- 
juguées de l'excitation et de l’inhibition que Pavlov recommande 
dans sa déclaration mentionnée, on peut arriver à des conclusions 
erronées. 

Supposons que nous tenions compte justement du composant de 
l'activité sous-corticale qui était rattaché univoquement à l'écorce 
cérébrale, c.-à-d. qui par elle s'excitait à l'action. Alors, en pré- 
sence d'une inhibition des cellules corticales il y aura arrêt de l’ac- 
tivité sous-corticale que nous observons. Devant de telles relations, 
on estime très souvent que l’inhibition de l'écorce s’est « propa- 
gée » à la sous-écorce et y a refréné l’activité correspondante. Avec 
un système complexe de processus centraux conjugués il y a toujours 
danger de fausse conclusion si l’expérimentateur prend les phéno- 
mènes apparents « tels qu'ils sautent aux yeux ». 

Comme nous l’avons vu, lors de l'examen des mécanismes phy- 
siologiques profonds du phénomène d'irradiation de l'inhibition 
dans le cortex, il y a quelque chose de semblable à l'exemple donné. 


1 Mercredis pavloviens, t. III, p. 306. 
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Tout ce que nous avons dit de la possibilité de fausses conclu- 
sions est entièrement applicable au cas de l’« affaiblissement de 
l’inhibition » dans l'écorce cérébrale. 

La possibilité d’une erreur devient particulièrement évidente 
si l'on part, dans l'appréciation de ce problème, de notre concep- 
tion de l’apparition d’une inhibition conditionnée. 

Selon notre conception, le succès de l’inhibition d’une activité 

quelconque dépend du rapport de trois facteurs qui y participent 
nécessairement : de l'excitation inhibante, de l'excitation inhibée 
et du processus d'’inhibition même qui apparaît à la charnière des 
deux systèmes d’excitations. Ces relations sont absolument obli- 
gatoires pour tous les cas où deux activités de l'organisme entrent 
en conflit. 
. Il est clair que lorsque le signe extérieur de l’inhibition, c.-à-d. 
la répression de l’activité inhibée, disparaît et que l’activité jus- 
que-là inhibée se met à se manifester, nous n'avons aucune raison 
de ramener ceci immédiatement à un affaiblissement de l’inhibi- 
tion même. 

4. Tout d’abord, cela peut se produire lors de l’affaiblissement 
de l'excitation inhibante même, ce qui est le cas le plus fréquent 
dans la vie. Dans certaines circonstances particulières, l'intensité 
des excitations inhibantes peut être fortement réduite. Dans l’ex- 
périmentation, ceci peut être le résultat d’une baisse du tonus 
de la dominante biologiquement négative grâce à laquelle se réa- 
lisait l’action inhibante sur la réaction alimentaire de l’animal, 

Après castration, les troubles hormonaux peuvent réduire d’une 
façon générale le tonus de l’appareil sous-cortical et du cortex, 
ce qui conduit nécessairement à une baisse de la limite de capacité 
de travail de la cellule corticale. Dans ces conditions, c'est juste- 
ment l'excitation inhibante qui souffrira avant tout, car elle se 
forme sur la base de signalisations électroniques haute fréquence 
intenses. 

Toutes ces propriétés physiologiques de l'excitation inhibante, 
qui la rendent particulièrement exigeante envers le niveau des 
processus énergétiques, auront pour résultat qu'elle fléchira la 
première et que l’activité inhibée échappera donc dans une certaine 
mesure à son action refrénante. On sera en présence d’une mani- 
festation extérieure de la «faiblesse de l’inhibition » bien que 
l'excitation inhibante puisse en souffrir sélectivement sans modi- 
fication de l'excitation inhibée et sans aucune transformation du 
processus même d’'inhibition synaptique. 

Il nous semble que c’est justement ce cas, c.-à-d. l'affaiblis- 
sement de l'intensité des excitations inhibantes qui est le plus 
répandu dans la vie humaine. C'est pour cette raison que se pro- 
duisent des « fléchissements » et des désinhibitions de toutes sortes 
qui conduisent à des actes antisociaux. Ceci peut être le résultat 
de l’ébriété, une baisse de l’action inhibante des facteurs sociaux 
(diminution du danger d’être puni), etc. Dans tous ces cas, lors- 
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que le motif initial antérieurement inhibé conserve son intensité, 
il peut forcer le barrage et se réaliser par une activité extérieure. 
Certes, tout ce qui a été dit se rapporte aux cas où l'excitation inhi- 
bante avait été élaborée auparavant chez le sujet donné. Les mêmes 
cas de comportement où il n'y a pas et où il n’y a jamais eu d'’ex- 
citations inhibantes, c.-à-d. où l’action inhibante des « circonstan- 
ces » n’avait pas été inculquée, sont le résultat déplorable d'une 
mauvaise éducation. 

2. La deuxième forme de relations dans cet appareil de l'inhi- 
bition conditionnée qui peut présenter le tableau d'un « affaiblis- 
sement de l’inhibition », consiste dans le renforcement de l’exci- 
tation inhibée. Cela peut se produire dans les circonstances les plus 
diverses. Dans la réaction alimentaire occupant la place de l’acti- 
vité inhibée ce renforcement peut avoir lieu dans le cas où, par 
exemple, après un certain jeûne l’excitabilité du réflexe alimen- 
taire inconditionné s'élève considérablement. Alors, tout naturel- 
lement, cette activité alimentaire cesse de se soumettre à l'action 
de l'excitation inhibante qui est supposée, dans ce cas, d’une in- 
tensité invariable. 

Du point de vue phénoménologique, une telle relation peut 
être aussi considérée comme un «affaiblissement du processus 
d’inhibition ». Il est vrai que, dans ce dernier cas, le signe indirect 
de la présence d’une désinhibition en rapport avec l'excitabilité 
accrue de la réaction inhibée est que tous les réflexes conditionnés 
positifs se trouvent exaltés. Néanmoins, si l’on s'en tient seule- 
ment au fait même de l'apparition d’une réaction positive à un 
stimulus inhibiteur, on peut le considérer comme un signe d’affai- 
blissement de l’inhibition. 

Certes, des tests spéciaux de l'intensité de l'inhibition font 
diminuer la possibilité d’une telle erreur ; cependant, en principe, 
le même phénomène extérieur peut résulter des relations intracen- 
trales les plus diverses. 

3. Le troisième cas d’apparition d’un effet positif en réponse 
à l'application d’un stimulus inhibant peut être le résultat d'un 
affaiblissement réel du processus inhibiteur même qui se déroule 
dans le domaine des synapses de l'appareil intégré central de la 
réaction inhibée (zone de formation). 

Nous avons vu que Pavlov avait renoncé à l'assimilation des 
processus d’excitation et d’inhibition, bien qu'il les ait considérés 
comme ayant une genèse identique. Du point de vue physiologique, 
cette conception doit être considérée comme la plus juste étant 
donné que, réellement, l'inhibition, en tant qu'ensemble chimique 
nouveau ayant un phénomène électrique singulier, ne peut par prin- 
cipe être identifiée à l'excitation. 

Admettons que pendant l’inhibition la réalisation d'une phase 
quelconque de l'ensemble chimique complexe connu de l’excita- 
tion soit impossible. Supposons que ce soit par l’inhibition des 
processus de resynthèse de l’adénosine-triphosphate ou la recons- 
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titution ralentie de l'acétylcholine, etc. Il y a dans tous ces cas 
élimination ou ralentissement de l'effet fonctionnel extérieur jus- 
que-là présent. Mais en même temps, il y aura dans chacun de ces 
cas une autre constellation qualitative des processus chimiques. 
Il faut reconnaître, de ce point de vue, que la négation par Pavlov 
de l'identité de l’inhibition et de l’excitation sur la base de leurs 
effets extérieurs opposés est parfaitement juste. Fondamentalement, 
elles ne peuvent être identiques, quel que soit le nombre de leurs 
ingrédients communs. 

Ainsi, nous sommes en droit d'admettre que le fin mécanisme 
chimique du blocage de l'excitation peut souffrir sélectivement 
de causes communes quelconques. Cela peut-être soit sa « surten- 
sion », soit son « affaiblissement ». Il est difficile de se figurer 
que l'ensemble chimique sans aucun doute énergétiquement oné- 
reux de l'inhibition ne se modifie pas sous l'influence d'états géné- 
raux quelconques de l'organisme de caractère hormonal ou méta- 
bolique. Cependant, dans chaque cas particulier, l’« affaiblisse- 
ment du processus inhibiteur » devra avoir des preuves suffisamment 
convaincantes de ce que cet affaiblissement dépend précisément 
d'une troisième cause et non des deux précédentes. 

Cette analyse des relations possibles qui sont à la base d’un 
même phénomène extérieur nous persuade que les processus cen- 
traux sont beaucoup plus complexes qu'ils ne le semblent en pre- 
mière approximation. 

Cependant, le point de départ d’une analyse de ce genre, selon 
notre conception de l'apparition de l’inhibition interne, facilite 
beaucoup une telle analyse et nous permet de saisir de plus près 
les relations naturelles dans l’activité nerveuse. 

En même temps une telle approche diminue fortement l’éven- 
tualité d'erreurs et l'accroissement des constructions dans l’inter- 
prétation de différentes lois de l’activité nerveuse supérieure. 


Le sommeil et les états hypniques 


On sait que dès le stade initial du développement de la doctrine 
de l’activité nerveuse supérieure, alors qu'on obtenait très rapi- 
dement les uns après les autres des états inhibés du cortex céré- 
bral, la nécessité de classer ces états s'est fait sentir. 

En tant que premier critère d'une telle classification se pré- 
sentaient essentiellement les conditions d'apparition en rapport 
avec lesquelles trois principales formes d'’inhibition ont été dis- 
tinguées : les inhibitions externe, interne et hypnique. Cependant 
par la suite cette première classification a perdu peu à peu, étant 
donné les nouveaux faits découverts, ses limites franches entre les 
maillons qui la constituaient et de nouveaux critères des diverses 
formes de l’inhibition sont apparus sur la scène, par exemple la 
classification d'après les modifications phasiques. 

On a montré que dans des conditions déterminées, dans le ren- 
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forcement graduel et l'expansion à travers l'écorce cérébrale de 
l'inhibition interne, par exemple, ainsi que dans l'extinction ou 
l'application en groupes d'une différenciation, l'animal tombe 
peu à peu dans la somnolence qui passe ensuite à un sommeil pro- 
fond. C’est ainsi qu'est apparue la généralisation connue de Pavlov 
qui s’est exprimée par la formule : « Le sommeil et ce que nous 
appelons inhibition interne sont un seul et même processus !. » 

Cette tendance synthétique dans le problème de l’'inhibition 
corticale s'est exprimée quelques années plus tard d’une façon 
encore plus profonde quand on a pris les phénomènes phasiques 
en tant que critère de similitude des différentes formes d'’inhibi- 
tions (1. Razenkov, 1926). 

Il a été établi au moyen d'expériences spéciales que dans les 
conditions typiques pour obtenir une inhibition externe on observe, 
tout comme dans le développement de l'inhibition interne, des 
modifications phasiques de l'excitabilité de l'écorce cérébrale 
(P. Anokhine, 1926 ; Ï. Prorokov, 1927). 

Ainsi, les inhibitions interne et externe se sont avérées identi- 
ques d'après un indice aussi essentiel que les états phasiques et ont 
donné naissance à une nouvelle généralisation de leur identité. 

Comme le montre l'exemple des deux dernières formes d'inhi- 
biton, leur différence se ramène principalement aux conditions 
d'apparition, alors que leurs mécanismes physiologiques et leur 
nature physico-chimique sont identiques. Tout au moins, tous les 
faits dont nous disposons mènent à cette conclusion. 

En même temps, durant des années on a eu des difficultés pour 
identifier entièrement l’inhibition interne et l'inhibition hypnique. 
Tout d’abord, il était clair que, comme phénomène embrassant le 
cerveau tout entier, le sommeil a des appareils déterminés attri- 
bués par l'évolution à l’écorce et aux régions sous-corticales. Au- 
trement dit, le sommeil était considéré comme un phénomène orga- 
nisé au niveau des relations cortico-sous-corticales. Cette concep- 
tion s’expliquait par de nombreux faits obtenus tant dans les la- 
boratoires de Pavlov que dans d'autres laboratoires et cliniques. 

Il a été établi, par exemple, que les chiens décortiqués malgré 
leur invalidité totale et certainement une fonction d'’inhibition 
interne très abaissée ou même complètement perdue, sont régulière- 
ment plongés dans le sommeil (G. Zeleny, 1912 ; E. Asratian, 
1953). 

Des faits semblables ont été observés en grand nombre égale- 
ment en clinique chez les malades dont l'anencéphalie avait été 
constatée morphologiquement. De plus, il faut y rattacher l'alter- 
nance de sommeil et de veille chez le nouveau-né qui n’a pas encore, 
comme le montrent les recherches morphologiques, d'éléments 
corticaux arrivés à maturité pour réaliser une fonction inhibitrice 
active (G. Poliakov, 1957). 


11. Pavlov, Œuvres complètes, t. IV, p. 210. 
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Ainsi, de nombreux faits ont indiqué univoquement que dès 
le niveau sous-cortical il existe un système organisé de connexions 
nerveuses déterminant les formes élémentaires de l'alternance du 
sommeil et de la veille. 

Ces dernières années, des études expérimentales directes avec 
excitation de certains noyaux de l’hypothalamus ont permis d'ob- 
tenir la preuve directe de la présence de telles formations nerveuses 
dans l'hypothalamus (Hess, 1946). 

La neurologie clinique et surtout les lésions traumatisantes 
des parois du III1° ventricule ont fourni d’abondantes données pour 
la résolution de ce problème. Dans certains cas, des lésions tout à 
fait isolées de cette région ont mené à une perturbation franche de 
l'appareil du sommeil (insomnie, somnolence, « maladie du som- 
meil »). Tous ces faits parfaitement authentiques sont vérifiés pour 
la plupart au moyen d'un contrôle morphologique. 

Il est donc naturel que la théorie corticale du sommeil expri- 
mée par Pavlov sur la base des faits de l'irradiation de l’inhibition 
interne devait refléter, dans une certaine mesure, toutes les con- 
tradictions énumérées. Celles-ci ont été tranchées par V. Galkine 
dans ses expériences faites au laboratoire de Pavlov. Il s’est avéré 
qu'après la destruction des trois principaux analyseurs du chien 
(optique, olfactif, auditif) l’animal restait la plupart du temps 
endormi. 11 s’est produit quelque chose de semblable au cas clini- 
que de Schtrümpel. 

Sur la base des expériences avec exclusion de la fonction affé- 
rente du cortex, Pavlov a édifié l'hypothèse de travail d'un sommeil 
« actif» et d'un sommeil « passif ». Le sens de cette hypothèse 
consistait en ce que le sommeil qui se produit après l’extirpation 
de la plupart des surfaces réceptives de l'animal est la conséquence 
naturelle de la suppression de la stimulation afférente et de la to- 
nification par celle-ci de l'écorce cérébrale. 

Au contraire, le sommeil « actif » serait, d’après cette hypo- 
thèse, le résultat d'une inhibition interne active des cellules cor- 
ticales. 

En rapport avec cette classification des états hypniques une 
question se pose tout naturellement : y a-t-il une distinction fon- 
damentale entre les états finals des cellules corticales dans le som- 
meil actif et le sommeil passif ? 

Indépendamment de la cause qui a provoqué le sommeil, celui- 
ci s'exprime par des signes analogues : modifications de la toni- 
cité musculaire, de l'appareil cardiovasculaire, de la respiration 
et surtout par le signe essentiel du sommeil, la perte de la connais- 
sance. 

Les recherches électroencéphalographiques des dernières années 
ont montré que le passage au sommeil et l’éveil (arousal reaction) 
sont en rapport avec des phénomènes de synchronisation et de dé- 
synchronisation des potentiels électriques du cortex. A différents 
degrés du sommeil et dans le sommeil profond provoqué par diffé- 
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rentes raisons, ces processus peuvent être plus ou moins nets. Mais, 
fondamentalement, le passage du rythme synchronisé (rythme 
alpha ; rythme delta) au rythme désynchronisé (surtout le rythme 
bêta) accompagne toujours le moment de l'éveil, c.-à-d. le passage 
de l’état de repos à l'état actif. Le sommeil « paradoxal » fait ex- 
ception. 

On a l’impression que, pour le sommeil, ce ne sont que les con- 
ditions d'apparition, qui diffèrent, alors qu'après le branchement 
de certains appareils intégratifs les phénomènes du sommeil au 
sens de la présence de ses signes caractéristiques se développent 
d’une façon plus ou moins stéréotypée. 

Il est opportun d'indiquer ici nos premières recherches qui ont 
montré que la désynchronisation de l'activité corticale peut avoir 
les causes fonctionnelles les plus diverses, consistant dans l’état 
actif de différents appareils sous-corticaux. La narcose à l’uréthane 
offre un exemple démonstratif et paradoxal d'une telle dissocia- 
tion des activations différentes (V. Agafonov, 1956). L'apparition 
sur l’électroencéphalogramme d’un état activé de même que d’un 
sommeil profond lors d’une stimulation nociceptive montre qu'il 
y a au moins deux formations sous-corticales dont l'activité peut 
être dissociée. Les expériences sur les potentiels évoqués ont éga- 
lement montré que l’approfondissement de la narcose au nembutal 
crée un moment où les potentiels évoqués de l’hypothalamus aug- 
mentent considérablement d'amplitude (D. Chevtchenko). 

L'action de nouveaux anesthésiques qui sont en quelque sorte 
les antipodes de l’uréthane est un cas intéressant de dissociation 
entre les différentes influences ascendantes stimulantes. On sait 
que GABA maintient intacte la veille et supprime les sensations 
douloureuses (Labory, 1962) ; le phentanyl produit la même disso- 
ciation. De notre point de vue, le phénomène du « sommeil para- 
doxal » découvert et étudié par Jouvet (1965) est un cas particulier 
de dissociation des différentes activations ascendantes. L'’activa- 
tion de la vigilance est réprimée — l'animal dort, alors qu'une 
autre activation (peut-être douloureuse ou des complexes sous- 
corticaux isolés) accède librement au cortex. 

Peut-on nier aujourd'hui que le sommeil, comme résultat d’une 
activité d'ensemble de l'organisme, ait des appareils sous-corti- 
caux ramifiés, strictement coordonnés en un système fonctionnel 
dont l'effet adaptatif se traduit par le rénforcement des processus 
végétatifs dans tout l’organisme et l'accélération des processus 
restaurateurs dans l'écorce cérébrale même. 

En accord avec ceci l'inhibition corticale ne peut être alors qu'une 
des causes branchant l'appareil du sommeil, car il serait difficile 
d'admettre que l'écorce cérébrale renferme tous les mécanismes 
coordinateurs qui définissent le tableau du sommeil dans son en- 
semble. 

Sans perdre de vue les considérations sus-énoncées, nous avons 
proposé en 1945 l'hypothèse selon laquelle le sommeil est par son 
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essence même un phénomène cortico-sous-cortical (P. Anokhine, 
1945). Les événements qui suivirent en neurologie, principalement 
l'étude du rôle de la substance réticulée dans les phénomènes du 
sommeil et de l'éveil, ont montré l'opportunité parfaite de notre 
hypothèse. 

La particularité de notre hypothèse est qu'elle a éclairci les 
rapports entre le sommeil actif et le sommeil passif et a expliqué 
en même temps les nombreux exemples de troubles du sommeil 
d'origine hypothalamique. 


Fig. 159. Rapport des composants corticaux et sous-corticaux dans l’appareil 
du sommeil en tant que manifestation d'ensemble de l'organisme. 


£ — état vigil ; II — sommell ; T — thalamus ; CF — cortex frontal ; 4 — hypothalamus ; 
FR — formation réticulée du tronc cérébral. 


La représentation schématique de l’interconnexion cortex-sous- 
écorce dans la genèse du sommeil est donnée sous l’aspect suivant 
(fig. 159). 

Ce schéma montre que, comme résultat de l’inhibition de l'ac- 
tivité corticale, le sommeil apparaît par suite de libération des for- 
mations hypothalamiques qui restent actives durant tout le sommeil. 

De telles relations sont parfaitement plausibles si l’on admet 
que certaines régions corticales, particulièrement les lobes fron- 
taux, qui ont de riches liaisons conductrices avec l'hypothalamus, 
exercent une action inhibante continue sur certains centres hypo- 
thalamiques. Ce fait est confirmé par la présence d'impulsations 
haute fréquence se propageant des régions antérieures du cerveau 
vers l’hypothalamus. Toute baisse d'activité du cortex doit alors 
conduire inévitablement à la libération, c.-à-d. à l'excitation des 
centres hypothalamiques correspondant probablement aux centres 
dont l'excitation électrique plonge l'animal dans le sommeil (Hess, 
4946 ; L. Orbeli, 1949). 

Cette hypothèse admet, d'autre part, que l'excitation se diri- 
geant des centres hypothalamiques « libérés » vers la région thala- 
mique bloque le passage dans le cortex des impulsations afférentes 
qui assurent l'état de veille. 
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L'avantage de cette hypothèse de travail consiste, première- 
ment, en ce qu'elle correspond exactement aux données physiolo- 
giques et morphologiques sur la relation cortex-hypothalamus et, 
deuxièmement, qu'elle supprime entièrement toutes les contradic- 
tions apparues dans la théorie corticale du sommeil, en raison de 
l'obtention de données physiologiques et cliniques absolument 
certaines sur la participation de l’hypothalamus à l'alternance 
du sommeil et de la veille. 

Examinons, à titre d'exemple, le sommeil du nouveau-né. 
Etant donné que les éléments corticaux du nouveau-né ne peuvent 
pas encore agir sur la région hypothalamique arrivée déjà à matu- 
rité à cet âge, l’état principal du nouveau-né doit, selon notre hy- 
pothèse, être celui d'un sommeil continu. L'enfant ne se réveille 
que lorsque la forte excitation par le « sang affamé » de quelques 
autres centres de l’hypothalamus inhibe «réciproquement » les 
centres (B sur le schéma) qui conditionnent par leur activité cet 
état de sommeil continu. Dans la même mesure, le schéma est va- 
lable pour expliquer le sommeil des animaux décortiqués et les 
troubles traumatiques du sommeil et de la veille. 

Nous avons avancé cette hypothèse de travail bien avant d'avoir 
appris l’action stimulante de la réticulée sur le cortex, aussi n’a- 
vons-nous pas pu naturellement tenir compte de celle-ci dans notre 
schéma. : 

Comme nous l’avons déjà indiqué, selon le point de vue exis- 
tant sur la fonction de la réticulée, l'état de veille des animaux 
et de l’homme est maintenu parce que la réticulée du tronc céré- 
bral exerce une action stimulante généralisée et constante sur l'écorce 
cérébrale dans son ensemble. Il suffit que cette action cesse pour 
une raison quelconque pour que l'écorce cérébrale perde immédia- 
tement le degré d'activité qui lui est nécessaire, pour que l'animal 
s’endorme et pour que l'homme perde connaissance (Morruzi, Ma- 
goun, 1949). 

Cette hypothèse argumentant largement le fait de l'action sti- 
mulante présente deux points faibles. 

4. Tout d'abord, elle ne détermine pas les causes directes qui 
expliqueraient pourquoi, lorsque le sommeil survient, la « subs- 
tance stimulante » cesse d'exercer son action généralisée sur l’é- 
corce cérébrale. La difficulté d'expliquer ces causes consiste en ce 
que la suppression des actions afférentes qui nourrissent la for- 
mation réticulée n’est pas la cause du sommeil, mais la conséquence 
d'interactions déjà en jeu dans l’appareil du sommeil. 

2. La deuxième difficulté consiste en ce que, d’après cette con- 
ception, l'état de sommeil est identifié au passage du cortex des 
phénomènes électriques désynchronisés aux phénomènes synchroni- 
sés, c.-à-d. à des oscillations lentes du type alpha et delta qui sont 
considérées comme la cause première du sommeil. La confronta- 
tion de ces phénomènes avec le tableau naturel du sommeil n’a 
été effectuée que, dans quelques expériences, c’est pourquoi de 


620 


telles données ne peuvent pas encore être considérées comme entière- 
ment probantes. 

Il n'en faut pas moins remarquer que les données sur le rôle 
de l'information réticulaire dans le maintien des états actifs de 
l'écorce cérébrale élargissent cosidérablement nos possibilités d'’ex- 
pliquer le sommeil comme le résultat d'interactions cortico-sous- 
corticales coordonnées. 

En particulier, dans notre hypothèse du sommeil où le niveau 
cortical joue un rôle initiateur et décisif, l'action inhibante de 
l'hypothalamus peut fort bien se propager à la région de la for- 
mation réticulée du tronc cérébral ou à celle de la réticulée tha- 
lamique. 

Par conséquent, l'apparition de la théorie réticulaire du sommeil 
renforce et n'exclut nullement notre hypothèse des relations cortico- 
sous-corticales dans l'origine du sommeil, d’autant plus qu'elle 
embrasse plus complètement tous les cas de sommeil dans lesquels 
celui-ci résulte de l’ingérence directe des niveaux corticaux (par 
exemple, le sommeil sur suggestion verbale). 

En examinant les données ci-dessus, nous avons déjà répondu 
partiellement à la question de savoir comment, du point de vue 
de notre conception sur l’origine de l'inhibition conditionnée, on 
peut comprendre celle de l'inhibition hypnique ou sommeil. 

Il faut avant tout considérer comme confirmé que les interac- 
tions centrales des processus sont beaucoup plus polymorphes par 
rapport au comportement de l’indicateur que nous avons choisi 
et d’après lequel on peut juger de ces processus centraux. Nous 
avons les indicateurs plus et moins de la réaction donnée. Or, le 
moins peut être le résultat d’une composition centrale particulière 
des processus et non la conséquence de l'ingérence, disons, du pro- 
cessus inhibiteur. 

En outre, le processus inhibiteur même n’est certainement pas 
homogène et la suppression en apparence identique d’une activité 
quelconque peut être le résultat d'une action dont les causes cen- 
trales sont tout à fait différentes. 

Tout le monde connaît, par exemple, l'effet de la réaction ex- 
ploratoire sur les pleurs d’un enfant, elle est rapide et économique 
dans le sens énergétique. Il en est de même de l'inhibition de toute 
activité à laquelle nous nous adonnons une fois saisis d'une réac- 
tion exploratoire sous l'influence d’un excitant d'action subite. 
Au contraire, l'inhibition d'un état émotionnel quelconque et 
surtout de son expression externe représente un grand travail actif 
de l'écorce cérébrale. 

Le fait que nous avons dans ces deux exemples des mécanismes 
tout à fait différents de répression d'activités déterminées de l’or- 
ganisme ne laisse aucun doute. Cette différence peut se ramener 
à la localisation du processus d'inhibition même, à sa nature dif- 
férente — pessimum haute fréquence ou hyperpolarisationnelle. 

En un mot, nous pouvons voir dans ces exemples que le même 
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tableau apparent de l’élimination d'une activité d'ensemble quel- 
conque ou de ses composants isolés peut être déterminé par des 
mécanismes inhibiteurs fondamentalement différents. Il se crée 
parfois même une telle situation que l'activité peut être éliminée 
sans aucune inhibition directe des excitations qui la composent. 
Elle peut, par exemple, être éliminée secondairement parce que 
s'est arrêtée l’activité des articulations nerveuses qui stimulait 
cette activité « inhibée ». Il ne faut pas oublier cette particularité 
des relations intracentrales afin de ne pas se tromper dans l’ap- 
préciation du tableau apparent de la suppression d’une activité 
quelconque ou de son composant. Il est particulièrement nécessaire 
de faire ici cette remarque étant donné que s’ést dessinée une ten- 
dance assez large à identifier toute disparition du phénomène ob- 
servé avec l’apparition d’une «inhibition » dans l'écorce. Ceci 
se rapporte particulièrement à l’état des éléments nerveux corti- 
caux au cours du sommeil. Îl nous semble que le moment est venu 
de considérer ce problème du point de vue des dernières données 
factuelles. Il est nécessaire principalement de trancher les deux 
contradictions suivantes : 

4. La formulation « l’inhibition interne et le sommeil sont un 
même processus » conduit inévitablement à des conclusions lo- 
giques qui entrent en contradiction avec cette formulation. Les 
travaux de l’école pavlovienne nous apprennent que l'inhibition 
interne est un processus actif qui coûte très cher à l'organisme du 
point de vue énergétique. Nous avons vu qu'Oukhtomski est parvenu 
à la même conclusion. Cette caractérisation déjà fermement éta- 
blie des particularités physiologiques de l’inhibition interne mène 
inévitablement à une conclusion contradictoire suivant laquelle 
les cellules corticales se trouvant pendant le sommeil dans un état 
inhibé actif restaurent en même temps leur énergie. Une des tâches 
prioritaires de l’expérimentation est de trancher les contradictions 
entre nos conceptions de l’inhibition interne comme d'un proces- 
sus « actif » et «se livrant difficilement » et les données factuelles 
qui soulignent l'état passif, le repos des cellules corticales durant 
le sommeil. 

2. Le développement des recherches électroencéphalographiques 
au cours des dernières décennies a conduit à une généralisation 
importante concernant l'appréciation de l’état des cellules corti- 
cales. 

Aujourd’hui c’est déjà un axiome que les oscillations électri- 
ques lentes du cortex sont l’indice d'états électriques synchronisés 
de certains éléments cellulaires. Or, toute synchronisation de l’ac- 
tivité électrique d'un nombre énorme d'éléments nerveux est à 
son tour, comme l'ont établi Adrian (1934), Moruzzi (1956), 
Adrian, Moruzzi (1939), Clare, Bishop (1956), un indice de l’état 
de repos des éléments nerveux cellulaires. 

Schématiquement, ces deux phénomènes de l’état cortical peu- 
vent être représentés sous la forme suivante (fig. 160). 
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La première partie du schéma montre que l’état de repos des 
éléments cellulaires permet à un nombre énorme d'entre eux d’ac- 
céder simultanément dans la pulsation électrique générale synchro- 
nisée qui donne sur l’électroencéphalogramme des ondes lentes, 
les rythmes alpha et delta. C’est la tendance des éléments corti- 
caux se trouvant au repos de se réunir dans une décharge électrique 
synchronisée avec de nombreux autres éléments corticaux analogues. 
Elle s’est montrée avec une netteté particulière dans des expé- 
riences spéciales avec isolement d’un îlot de tissu cortical. 


AN rate 
/ h 
Fig. 160. Relation des différents éléments cellulaires du cortex dans les condi- 


tions de la synchronisation (7) et de la désynchronisation (77). En haut, les 
électroencéphalogrammes correspondants. 


Les expériences ont montré qu’un îlot complètement isolé de 
tissu cortical relié à l’organisme par un seul pédicule vasculaire 
produit des décharges rythmiques lentes, c.-à-d. synchronisées. 
Quelquefois, ces décharges électriques synchronisées apparaissent 
sous la forme de « salves » fusiformes, ce qui ordinairement, quand 
le cerveau est intact, est le symptôme du passage de l'écorce céré- 
brale à l’état de repos ou de sommeil. 

L'étude de la fonction de la réticulée a également montré qu'’aus- 
sitôt que dans une forme ou dans une autre l’écorce cérébrale 
est séparée du système stimulant du tronc cérébral, on voit 
apparaître des «salves de fuseaux ». Il est intéressant que des 
poussées identiques d'’oscillations fusiformes lentes apparaissent 
aussi quand on donne à l’animal de la chlorpromazine qui inhibe 
sélectivement la formation réticulée du tronc cérébral. Il en résulte 
que le cortex étant isolé de l’action stimulante de la réticulée prend 
également la voie de la réunion synchronisée d'énormes masses 
cellulaires en pulsation électrique. 


623 


Pour le problème que nous étudions, toutes ces données présen- 
tent un intérêt particulier en ce sens qu'elles soulignent la con- 
cordance entre l'état hypnique et la présence d'oscillations électri- 
ques synchronisées dans le cortex. Cette suite de phénomènes n’est 
pas non plus en faveur de l'identité de l'état inhibé de l'écorce 
cérébrale durant le sommeil avec l'activité de l'inhibition interne. 
Ainsi, durant le sommeil, il existe un certain troisième état des 
éléments cellulaires ne coïncidant ni avec l'inhibition interne, 
ni avec l’inhibition externe. 

La présence de tant de contradictions montre qu'il est absolu- 
ment nécessaire de poursuivre l'étude du problème des rapports 
entre sommeil et inhibition interne. 

Cet état des choses prend une acuité particulière pour une autre 
raison, c’est que, malgré l'évidence des contradictions apparues 
dans le problème de l’inhibition et celui du sommeil, les publica- 
tions scientifiques des dernières années continuent, à de rares ex- 
ceptions, à accumuler ces contradictions sans faire la moindre ten- 
tative de les analyser sur une base mieux fondée. Le sommeil en 
tant que conséquence de relations coordonnées spéciales entre le 
cortex et les formations sous-corticales représente pour l’écorce 
cérébrale un tout autre état : c’est la libération de l’action stimu- 
lante des excitations afférentes et le passage des masses cellulaires 
de l'écorce à une activité synchronisée passive. 

Une telle conclusion correspond entièrement à toutes les don- 
nées factuelles et élimine facilement la contradiction entre nos con- 
ceptions de la nature active de l’inhibition interne et les signes tout 
à fait évidents d’une synchronisation passive des masses cellulaires 
de l'écorce pendant le sommeil. En outre, cette conclusion corres- 
pond bien à toutes les données cliniques qui traduisent la nature 
différente, d'une part, des mécanismes d'apparition du sommeil, 
et de l’autre, du sommeil lui-même comme état déterminé par un 
appareil nerveux spécialisé. 

Il en découle qu'’expliquer l'apparition du sommeil, selon nos 
conceptions de l’origine de l’inhibition conditionnée, est une tâche 
très difficile. L'inhibition conditionnée n’est ni constante ni homo- 
gène à toutes les étapes de son élaboration et de son renforcement. 
Sachant que, lors du passage d’un stade conflictuel à celui de l'in- 
hibition « concentrée », la réaction biologiquement négative se trou- 
ve tout à fait réduite et la réaction exploratoire avec toutes les ma- 
nifestations végétatives qui la caractérisent est éliminée, nous pou- 
vons formuler facilement le point de départ d’une étude ultérieure 
de ce problème. 

Pourquoi tout excitant extérieur ayant perdu la faculté de stimu- 
ler une activité inconditionnée de l'organisme et, en particulier, la 
réaction exploratoire, branche-t-il automatiquement l'appareil com- 
plexe du sommeil ? 

L'appareil du sommeil se branchera toujours automatiquement 
en tant que « libération » aussitôt que le tonus fonctionnel des cel- 
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lules corticales s’abaissera jusqu’à un niveau déterminé, quelle que 
soit la raison d’une telle baisse. Aujourd'hui cette explication nous 
satisfait entièrement car elle coïncide avec les acquisitions mo- 
dernes dans l'étude des relations cortico-sous-corticales et surtout 
des raisons de l'apparition du sommeil. 

En effet, selon la plupart des auteurs, la désynchronisation de 
l'activité corticale électrique correspond à l’« attention », à l’état 
de travail des cellules corticales qui s'accompagne indubitablement 
d'une augmentation de leur activité impulsionnelle et électrotoni- 
que (Magoun, 1950 ; Jasper, 1957), bien que, comme nous le savons 
déjà, ce ne soit que l’un des nombreux aspects de l'activation spé- 
cifique. 

Il est naturel que dans un tel état de l'écorce cérébrale et sur- 
tout de ses régions frontales les appareils sous-corticaux du sommeil 
se trouveront dans un état réprimé, c.-à-d. inhibé. 

Certains auteurs arrivent à la conclusion que l’« attention », 
l’«intérêt manifesté pour l'entourage », le « tonus émotionnel » et 
autres phénomènes psychiques sont en rapport étroit avec l’action 
stimulante de l'hypothalamus et de la réticulée sur l'écorce céré- 
brale (Moruzzi, 1956 ; Dell, Bonvallet, 1956 et al.). Par conséquent, 
le résultat physiologique de la perte de l'« intérêt » et de l’« atten- 
tion » pour une situation donnée sera une forte baisse du tonus des 
cellules corticales et, par conséquent, la libération des appareils 
sous-corticaux du sommeil. C'est pourquoi notre explication (hypo- 
thétique pour le moment) des rapports entre l’inhibition condition- 
née et la survenue du sommeil peut être considérée comme suffisam- 
ment fondée. C'est donc de là que doivent commencer les recherches 
de mécanismes plus profonds et plus perfectionnés du rapport entre 
sommeil et inhibition interne. 


De certaines corrélations dans l'étude 
de l’'inhibition conditionnée 


Comme l’a montré l'examen de diverses questions cruciales de 
l'étude de l’activité nerveuse supérieure, l'élaboration ultérieure 
de la théorie de l’inhibition conditionnée est d'une grande importance 
pour de nombreuses questions connexes de la physiologie du S.N.C. 
Nous nous sommes déjà arrêtés en détail sur l'irradiation des pro- 
cessus nerveux, les névroses, le sommeil et autres manifestations 
générales de l’activité nerveuse et montré le nouvel aspect de leur 
élaboration qui résulte de notre conception des mécanismes d'appa- 
rition de l’inhibition conditionnée. Tout ceci souligne une fois de 
plus la place importante qu'occupe le problème de l’inhibition con- 
ditionnée dans l'étude de l'activité nerveuse supérieure. 

Il convient cependant de remarquer que les nouveaux aspects 
examinés plus haut de divers problèmes de l’activité nerveuse su- 
périeure ne sont pas les seuls, loin de là. La place centrale du pro- 
blème de l’inhibition conditionnée a déterminé que l'explication 
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universellement admise de ses mécanismes a exercé une influence dé- 
cisive sur certaines disciplines connexes et a précisé aussi bien son 
approche générale que les procédés méthodiques de son étude. 

Il est donc naturel que la nouvelle approche de l'explication 
des mécanismes neurophysiologiques intimes du réflexe conditionné 
et de l’inhibition conditionnée provoque inévitablement le perfec- 
tionnement des procédés méthodiques de recherche dans le domaine 
des disciplines connexes. Ceci est particulièrement important là 
où se sont ancrés des transferts formalistiques d'interprétations d’un 
domaine de la connaissance dans un autre, là où se sont accumulées 
des aberrations dues à des positions de départ défectueuses de la 
recherche. Dans ces derniers cas, on voit souvent comment chaque 
étude suivante favorise la croissance en progression géométrique 
de la position de départ erronée. 

A titre d'exemple, on pourrait citer un courant très en faveur 
des recherches qui est étroitement relié au problème de l'inhibition 
conditionnée : la caractérisation électroencé phalographique de 
l'inhibition et de l'excitation dans le cortex. Ces vastes régions de 
la recherche exigent actuellement un examen spécial, étant donné 
que le caractère indéterminé et souvent même erroné des prémisses 
de cette sorte d’études écarte, à notre avis, une grande quantité 
d'efforts de l’élaboration du véritable problème de l'inhibition 
conditionnée. 

En effet, comme on pouvait le voir en partant de toutes les don- 
nées mentionnées, l'inhibition conditionnée n'est pas un processus 
de masses cellulaires reliées territorialement. C'est un processus sé- 
lectif, un processus de relations centrales se déroulant sur des for- 
mations synaptiques, sur des éléments cellulaires isolés, largement 
éparpillés au point de vue spatial dans le S.N.C. 

L’inhibition conditionnée est un processus ramifié. Le degré 
de sa dispersion dans les grands hémisphères se trouve en dépendance 
directe de celui de ramification et de composition de l’activité inhi- 
bée. De ce point de vue purement physiologique, il est difficile d'ad- 
mettre l'homogénéité du processus d’inhibition même dans une ving- 
taine de cellules corticales voisines ou même sur toute la surface 
d’une seule et même cellule. Il est donc naturel que toute tentative 
de saisir le processus d'’inhibition conditionnée dans un certain 
morceau de tissu cérébral ne saurait guère donner de résultat positif, 
étant donné que les processus chimiques ayant déterminé l’inhibi- 
tion conditionnée sur plusieurs syrapses sélectives constituent une 
part négligeable de tous les processus métaboliques de ce morceau. 

On a beaucoup réalisé dans la voie de l'étude biochimique de 
l'inhibition (A. Palladine, 1956 ; G. Vladimirov, 1955 et al.) mais 
ce fait positif ne peut être rapporté qu'aux états inhibés qui embras- 
sent vraiment tout à fait des domaines entiers des masses cellulaires 
corticales. On peut rattacher à ces états inhibés la vaste inhibition 
défensive, l’état de sommeil en ce sens, comme cela a été exposé 
au chapitre précédent, l'état de sommeil médicamenteux, etc. 
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En ce qui concerne l'inhibition interne, coordinatrice par sa na- 
ture, il nous semble impossible d'obtenir certains de ses équivalents 
chimiques au moyen de l'étude de la composition chimique d'échan- 
tillons de grandes masses cellulaires. 

Dans son rapport à la session de L'Ac. des Sc. méd. en 1955, 
consacrée au problème de l’inhibition, G. Vladimirov a cité un 
exemple de difficulté de ce genre de corrélations tiré de l'une de ses 
expériences. On élaborait chez des rats des réflexes moteurs condi- 
tionnés positifs et conditionnés inhibiteurs par rapport à une écuelle. 
On se proposait, au moyen de dispositifs spéciaux, de saisir, pour 
la recherche biochimique, l'état du cortex qui correspond à la pré- 
sence en lui-même d'une inhibition conditionnée. Ceci était obtenu 
de la manière suivante : le rat pouvait subitement s'effondrer et 
tomber automatiquement dans de l’air liquide. Sur la base de l'étude 
biochimique qui s'ensuivait on faisait la conclusion de la « biochi- 
mie de l'inhibition conditionnée » et de la « biochimie de l’excita- 
tion ». 

Il est tout à fait clair que cette expérience ne répond pas aux 
conditions de l'étude du processus d'inhibition. Sans parler déjà 
de la condition fondamentale d'apparition de l’inhibition condition- 
née qui a été examinée plus haut, notamment de son origine synapti- 
que sélective, les conditions de l'expérience décrite plus haut ont 
été créées sans tenir compte des propriétés dynamiques des proces- 
sus nerveux. Les auteurs estimaient évidemment qu'à un moment 
déterminé toute l'écorce est occupée par l'inhibition conditionnée, 
c’est pourquoi on soumettait à l'analyse biochimique le cerveau tout 
entier, ce qui est sans aucun doute une prémisse fausse. En outre, 
compte tenu du dynamisme des processus nerveux et de l'alternance 
rapide des différents états de l’animal, il est impossible d'admettre 
qu'au moment de sa chute dans l'air liquide le rat conservait l’état 
« inhibé » nécessaire aux expérimentateurs. 

Un centième de seconde suffit pour qu'un excitant aussi puissant 
que l’excitant Zabyrinthique fasse immédiatement changer tout l'état 
du S.N.C. et, bien entendu, de l'écorce cérébrale. Cette circonstance 
prend surtout de l’importance parce que la vitesse de propagation 
de toutes les excitations rattachées aux réactions tardives de l'hom- 
me et des animaux est très grande. 

C'est pourquoi on peut affirmer avec certitude que, bien avant 
que le rat tombe dans l’air liquide, l'écorce de son cerveau a telle- 
ment modifié son état dominant qu’il n'y reste pas de traces des 
« inhibitions » intéressant les chercheurs. 

Autrement dit, on ne saurait supposer qu’en s’effondrant dans 
la fosse, le rat puisse continuer même dans l’air de rester dans le 
cadre de ses intérêts alimentaires. Nous ne disons pas non plus que 
l’action de l’air liquide en tant qu'excitant de contact ne peut pas 
ne pas exercer son action spécifique sur le S.N.C. avant que se pro- 
duise la firation du cerveau. 

Toutes ces particularités de principe et de méthodologie des ex- 
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périences sur la « biochimie de l’inhibition conditionnée » ne nous 
donnent pour l'instant aucun droit de tirer des conclusions scienti- 
fiques. Cependant, en se fondant sur ces premiers échecs il serait 
injuste de nier la possibilité même d'une caractérisation chimique 
de l'inhibition conditionnée, par des méthodes histochimiques par 
exemple, à condition qu'on ait correctement établi la localisation 
cellulaire ou synaptique du type d'inhibition donné. 

Le développement des recherches biochimiques sur l'inhibition 
conditionnée s'est avéré en ce sens un peu prématuré étant donné 
naturellement qu’elles ne peuvent pas mener à une solution tangible 
du problème sans la résolution préalable de trois questions essen- 
tielles : celles du mécanisme d'origine, de la localisation et de la 
propagation de l’inhibition conditionnée. Mais, comme nous l’avons 
vu, cette triade d'inhibitions conditionnées commence seulement 
aujourd’hui à recevoir sa solution adéquate. 

Tout ceci se rapporte également aux nombreuses tentatives de 
donner une caractérisation électroencéphalographique aux proces- 
sus d’inhibition conditionnée. 

Par leur nature et leurs possibilités techniques, les recherches 
électroencéphalographiques ordinaires ne peuvent refléter que les 
pulsations électriques synchronisées d'une quantité énorme de cel- 
lules corticales. Au contraire, toute augmentation de la désynchro- 
nisation mène à une réduction de l'amplitude des oscillations lentes 
(« répression » du rythme alpha). Dans le cas d’une désynchronisa- 
tion maximale avec un certain renforcement, l’électroencéphalogram- 
me peut se transformer en horizontale. Cette remarque est d’une im- 
portance particulière dans le cas de l'enregistrement des oscillations 
électriques corticales au moyen d'appareils à scripteurs à encre dont 
la sensibilité n'est ordinairement suffisante que pour prendre des 
tracés d'oscillations électriques haute tension fortement synchro- 
nisées. 

On se demande si l’on peut moyennant cette technique éclaircir 
la nature de l’inhibition conditionnée qui par son essence physio- 
logique est un processus de dispersion survenant sur les synapses 
éparpillées dans tout le cortex. Certes, non. N'y font exception que 
les cas où une inhibition synaptique sélective très fine, sur les neu- 
rones pyramidaux de l'écorce, par exemple, peut être accompagnée 
de modifications électrotoniques vastes et diffuses correspondant à 
l'intervention de toute la sphère motrice dans le processus (« excita- 
tions positionnelles » suivant notre terminologie). 

Or, la presse physiologique scientifique abonde en descriptions 
d’«inhibition conditionnée » d’après les indices électroencéphalo- 
graphiques. 

Nul doute qu'il y a ici une aberration scientifique qui a pu se 
produire parce que les prémisses fondamentales de recherches élec- 
troencéphalographiques de ce type n’ont été assez entièrement men- 
tionnées en temps utile, bien que plus d'une fois cette erreur ait été 
signalée. 
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C’est seulement ainsi que l'on peut expliquer ce fait, par exem- 
ple, que les oscillations électriques lentes du cortex accompagnant 
l'état de sommeil aient été, en dépit de toutes les données scienti- 
fiques, identifiées avec l'état d’inhibition interne active. Comme 
le montre le chapitre précédent, il n’y avait pas de raison suffisante 
pour une telle identification. Cette tendance de confrontation par 
coïncidence de différents traits extérieurs dans des états d’une na- 
ture entièrement différente du S.N.C. va parfois tellement loin qu'on 
l’utilise même dans des buts diagnostiques en pratique neurologi- 
que, psychiatrique et neurochirurgicale. 

Si l'on dérive des potentiels électriques de l'écorce cérébrale 
au point se trouvant au voisinage d’une tumeur, on peut observer 
une tendance déterminée au décalage du spectre des fréquences des 
oscillations électriques vers la gauche, c.-à-d. vers le ralentissement 
de ces oscillations. Ce dernier dans les cas de formations tumorales 
dans le cortex est déjà devenu un fait parfaitement certain et c'est 
pourquoi il participe légitimement à la solution des questions de 
diagnostic tonique en neuropathologie et en neurochirurgie. 

Cependant, la question de la nature de ces oscillations ralenties 
est soumise, selon nous, à une interprétation fausse c'est pourquoi 
il faut la trancher par une discussion. 

Il convient de remarquer cependant que ces dernières années la 
signification et la composition des oscillations électriques lentes 
deviennent de plus en plus claires, c'est pourquoi on n'’insiste plus 
autant sur l'identification des oscillations lentes et de l’inhibition 
active. Cependant, dans notre pays comme à l'étranger on trouve 
encore des publications à ce sujet, il importe donc de montrer qu'il 
n'est pas fondé (P. Anokhine, 1962). 

En son temps, V. Mayortchik (1956) a nettement montré que si 
lors d'excitations par des flashes on passe subitement de 10 à 24 
flashes à la seconde, l’électroencéphalogramme se modifie considé- 
rablement dans la région d’une tumeur cérébrale. Des modifications 
apparaissent aussi dans les régions « normales » du cortex, mais 
elles sont particulièrement accusées dans la région atteinte par la 
tumeur. Les modifications consistent en ce qui suit : le ryhtme pré- 
dominant des oscillations électriques ralentit, puis les oscillations 
prennent une amplitude élevée. 

En somme, c’est à ces observations que se limite ce dont l’auteur 
dispose d’authentique. Viennent ensuite des suppositions sur la 
nature des processus se déroulant dans le foyer pathologique. Le 
passage de 10 flashes par seconde à 24 conduit à ce que dans les cel- 
lules corticales près du foyer pathologique, cellules dont la labilité 
est diminuée, Le rythme commence à se transformer et passe à l'inhi- 
bition. C'est précisément à ces processus que correspond, selon les 
auteurs, l'apparition sur l'électroencéphalogramme d'oscillations 
électriques lentes et de haute amplitude. 

De tels raisonnements rendent en quelque sorte possible la prin- 
cipale conclusion des tenants de ce point de vue : des oscillations 
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lentes et de haute amplitude de l'écorce cérébrale sont le symptôme 
électrique d'une inhibition corticale active. 

En somme, avec quelques réserves, le chercheur français Gastaut 
est du même point de vue (1956). Les considérations exposées plus 
haut qui se rapportent à l'apparition d'un processus inhibiteur en 
passant par le stade de la transformation du rythme doivent, selon 
la théorie de Vvédenski-Oukhtomski, déterminer l’apparition d'une 
inhibition pessimale, c.-à-d. de la forme la plus active d'inhibition 
parabiotique exigeant nécessairement l'intervention d'une forte ex- 
citation inhibante. Poursuivant ces raisonnements, on peut faire 
la conclusion suivante : la présence dans le cortex d’une inhibition 
pessimale active est accompagnée du développement d'’oscillations 
électriques lentes de haute amplitude. 

Que représentent les oscillations électriques de haute amplitude 
de l'écorce cérébrale d’après les points de vue actuels ? 

Le côté le plus important de la conception actuelle de la nature 
des oscillations électriques dites spontanées du cortex est l'idée 
de la synchronisation et de la désynchronisation. Selon cette idée, 
le repos du cortex, c.-à-d. de l'écorce qui n'est pas soumise à des 
excitations internes ou externes se manifeste par des décharges si- 
multanées ou synchronisées d'un nombre énorme d'éléments ner- 
veux. C'est grâce à cette synchronisation que surgissent des oscilla- 
tions à haute amplitude et en même temps lentes, étant donné que 
dans une telle association de millions d'éléments cellulaires doit 
inévitablement se produire une certaine dispersion des décharges 
dans le temps. 

Toute excitation arrivant dans le cortex à travers le thalamus 
et la réticulée présente aux éléments corticaux des exigences à un 
certain point sélectives, c.-à-d. les pousse à un fonctionnement indi- 
viduel indépendant des autres éléments cellulaires. Cette circons- 
tance qui caractérise l’écorce en train de fonctionner doit provoquer 
inévitablement la désynchronisation de l'activité électrique. Etant 
donné que l'expression électrique du fonctionnement individuel des 
éléments corticaux aura toujours un voltage inférieur à l'expression 
électrique de leurs décharges simultanées, nous aurons inévitable- 
ment sur l’électroencéphalogramme une baisse d'amplitude des os- 
cillations enregistrées. La répression du rythme alpha sous l'influen- 
ce de la lumière sur l’analyseur optique est un exemple typique 
d’une telle désynchronisation. 

Un autre exemple de désynchronisation enregistrée par les élec- 
troencéphalographes ordinaires est ce qu’on appelle la réaction d'é- 
veil (arousal reaction) qui survient dans le cortex de l'animal en- 
dormi après l'excitation électrique de la réticulée du tronc cérébral 
(Bremer, 1935 ; Magoun, 1950 ; Moruzzi, 1949). 

Sur la base de tous les raisonnements précités, nous devons, ap- 
paremment, accepter la thèse suivant laquelle tout état actif du 
cortex doit avoir inévitablement son expression électrique dans une 
augmentation de la fréquence des oscillations électriques et dans 
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la baisse de leur amplitude. Il est clair que cette conclusion contre- 
dit la conclusion susmentionnée des partisans de la concordance entre 
l'inhibition corticale active et le rythme lent de haute amplitude. 

Une telle conclusion, comme du reste beaucoup d'autres, ne laisse 
aucun doute que dans tous les cas analogues le ralentissement des 
oscillations électriques dans le cortex est considéré comme un indice 
du passage à un état inhibé. Le fait de souligner la dépendance de 
réactions différentes et même opposées dés oscillations électriques 
du cortex par rapport à l'éfat initial n’élimine et ne modifie pas la 
conviction principale mentionnée plus haut. 

On se demande comment est apparue une interprétation aussi 
contradictoire ne correspondant pas à la nature même des oscilla- 
tions électriques lentes du cortex. L'origine de cette contradiction 
nous semble tout à fait claire. Les adeptes de ce point de vue sont 
sous l'impression a priori que durant le sommeil l'état du cortex 
est identique au processus de l'inhibition interne active. Or, comme 
de nombreuses recherches l'ont montré sans le moindre doute, pen- 
dant le sommeil on enregistre dans l'écorce des oscillations lentes 
des potentiels électriques. Il s'ensuit de soi-même une conclusion 
logique fausse : tout passage du cortex à un bas niveau d'activité 
électrique doit être le symptôme du passage à un état d'’inhibition 
interne active. 

Comme nous l'avons vu plus haut, l'identification de l'état de 
sommeil à l'inhibition interne n'est guère admissible actuellement 
à la lumière des derniers acquis de la neurophysiologie. Mais en 
même temps nous devons reconnaître comme parfaitement juste 
la thèse que le sommeil est la conséquence du développement d’une 
inhibition interne, comme nous l'avons exposé tout au long de 
notre livre. 

Pour que les éléments nerveux de l'hypothalamus se « libèrent » 
du contrôle cortical, il est nécessaire que l'activité constante du 
cortex subisse une rétention active. Ce peut être leur inhibition aiguë, 
mais aussi leur affaiblissement graduel (dans le cas d'un travail 
intense de longue durée). C'est la première phase dans le déroule- 
ment du sommeil. Cependant, la phase suivante délie le mécanisme 
hypothalamique actif, ce qui mène déjà à l'élimination d'une in- 
fluence stimulante ascendante. Le mécanisme donné ne renferme pas 
d'inhibition corticale active et, par conséquent, la reconnaissance 
que le sommeil est un processus cortical actif est privée de justifi- 
cations physiologiques. 

C'est cette circonstance qui a conduit à l’accumulation dans 
la littérature contemporaine d'un grand nombre de thèses contra- 
dictoires gênant l'élaboration ultérieure des mécanismes physiolo- 
giques des réactions d'’inhibition. 

La reconnaissance d’une inhibition interne active en tant que 
processus sélectif et ramifié survenant en différents points microscopi- 
ques des formations synaptiques exclut totalement la possibilité de la 
saisir au moyen de la technique électroencéphalographique moderne, 
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surtout avec des scripteurs à encre. Cependant, on peut admettre 
que les modifications électrotoniques qui accompagnent invariable- 
ment et favorisent des processus très limités et très exactement orien- 
tés de répression active d'une activité quelconque peuvent être 
diffuses et très largement localisées. Cependant, du point de vue 
de leur expression électrique ces processus représentent un tout autre 
phénomène. 

Les prémisses électrotoniques créent les conditions de l'apparition 
d’un processus inhibiteur et englobent toujours des régions plus 
vastes d'éléments cellulaires. Cependant, malgré ce large englo- 
bement électrotonique, la répression réelle des cellules nerveuses 
agissantes se produit dans les régions qui reçoivent au moment don- 
né des signalisations impulsionnelles sélectives. 

Les modifications électrotoniques se rapportant à des domaines 
entiers d'associations cellulaires peuvent-elles donc être l'indice 
de l'état d’inhibition de certaines formations synaptiques ? 

C'est fort douteux étant donné qu'il n’y a pas encore de repré- 
sentation nette du type de modifications électrotoniques diffuses 
qui accompagnent la formation d'inhibitions synaptiques sélectives 
à la base de l’inhibition interne active. 

Ces circonstances attestent que toutes les opérations sur les con- 
ceptions de l’« indice électrique de l'inhibition interne » ou de la 
« biochimie de l’inhibition conditionnée » ne sont pas suffisamment 
fondées au niveau actuel de la technique des recherches. 

Il est vrai que le perfectionnement de la technique de recherche 
sur des éléments nerveux isolés au moyen de microélectrodes très 
fines a déjà porté ses fruits (Eccles, 1952 ; Moruzzi, 1954 ; Fatt, 
1956 ; Malckolm, 1956). 

On pourrait penser que l'analyse autocorrélative des phéno- 
mènes électriques cérébraux élucidera certaines particularités des dis- 
positifs autorégulateurs à l'intérieur du cerveau même (N. Wiener, 
1963). Cependant, la prémisse de départ de Wiener n'est pas suffi- 
samment nette du point de vue physiologique et ne permet pas d'es- 
pérer que l'on puisse obtenir dans cette voie une réponse à la ques- 
tion de savoir quel est le type de participation réelle des éléments 
nerveux dans la réalisation de l’activité conditionnée. 

Il est maintenant de plus en plus clair qu’en essayant de com- 
prendre la structure des interactions des éléments nerveux d’après 
les oscillations lentes de l’électroencéphalogramme nous nous trou- 
vions sur le rivage d’un océan infini de processus moléculaires très 
fins ayant leur spécificité et leur individualité même dans les li- 
mites d’une seule formation synaptique (voir chap. V}). Peut-on 
douter que l'avancement du problème de l'organisation des débran- 
chements par inhibition de telle ou telle activité est le résultat archi- 
tectural et physiologique de l’interaction d'activités organisées 
avec complexité et spécificité au niveau synaptique et axoplasma- 
tique. 

La cause du lent progrès de ce problème consiste dans la diffi- 
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culté d’observer deux conditions indispensables sans lesquelles une 
conclusion vraiment scientifique est impossible. Il faut être certain, 
premièrement, qu’une cellule nerveuse corticale quelconque se trouve 
précisément en état d’inhibition interne et, deuxièmement, que cette 
cellule se trouve sous la microélectrode. 

Ces dernières années, l’étude parallèle du réflexe conditionné 
et celle de l'état de neurones solitaires ont obtenu un vaste dévelop- 
pement (voir chap. IV, V et VI). On a découvert des « neurones 
inhibiteurs » (Gasper) et des « neurones de la nouveauté » (E. So- 
kolov, O. Vinogradova). En un mot, cette caractéristique fragmen- 
taire des éléments nerveux participants se poursuit, bien que l'effet 
final, c.-à-d. le réflexe conditionné, soit probablement le résultat 
statistique d’une multitude de neurones participant à une fonction 
différente. 


CONCLUSION 


Si l’on jette un regard rétrospectif sur l'exposé de ce livre, sur- 
tout dans ses premiers chapitres, que nous le voulions ou non, nous 
sommes obligés de parvenir à la conviction que nous nous trouvons 
sur le seuil de sérieux changements dans nos conceptions tant de la 
nature biologique du réflexe conditionné que de ses mécanismes 
neurophysiologiques essentiels. 

Ce qui est parfaitement naturel, c’est que ces changements sont 
rattachés de la façon la plus étroite aux succès des sciences connexes 
et, en premier lieu, de la neurophysiologie utilisant largement les 
acquisitions de l’électrotechnique. 

En même temps, comme on pouvait le voir, toutes ces modifi- 
cations dans nos conceptions et nos hypothèses essentielles souli- 
gnent encore plus le rôle grandiose du réflexe conditionné en tant 
que loi générale de la nature vivante. 

En effet, les êtres vivants sont apparus à l’époque du dévelop- 
pement de notre planète où n'existait que le monde des phénomènes 
inorganiques. En ce sens, le premier globule de matière vivante était, 
en somme, une partie de ce même monde inorganique, toutefois, 
une partie qui avait esquivé la nécessité entropique. 

La condition absolue de la conservation de cette vie primitive 
était son adaptation aux lois du monde inorganique déjà préalable- 
ment constituées sur notre planète. 

Nous avons vu (chapitre I) que parmi ces lois il existait et il 
existe une loi universelle des relations temporo-spatiales, la loi 
de répétition des événements extérieurs se déroulant successivement. 
Elles ont servi de base historique pour la fonction de prédiction, 
depuis le protoplasme primitif jusqu'à l’activité la plus subtile 
du cerveau humain. 

Seuls ont varié les moyens de prédiction, mais son sens physio- 
logique — l'adaptation aux événements imminents — est resté le 
même tout au long de l’évolution du monde vivant et chez tous les 
représentants de la vie. Le réflexe conditionné n’est que la forme la 
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plus différenciée de constatation et de fixation des séquences d'évé- 
nements extérieurs, mais la fixation de cette liaison temporaire se 
réalise finalement dans le protoplasme cellulaire aussi, comme cela 
se produisait il y a des milliards d'années dans le protoplasme des 
premiers êtres. 

La réalité nous persuade que la nature n'était pas très généreuse 
en ce qui concerne les lois fondamentales de la vie. N'’en ayant palpé 
au moment critique de la vie que quelques-unes elle en a par la suite 
varié et perfectionné la réalisation et l’expression tout au long de 
l'évolution du monde animal, à tous les échelons de son perfection- 
nement. 

Finalement, la question de savoir par quels moyens s’est réalisée 
la signalisation des événements imminents conduisant à la réussite 
et à l'adaptation de l'organisme donné au monde extérieur n'est 
nullement fondamentale. 

Dans le cas des organismes primitifs, l'action successive des 
facteurs extérieurs peut se réaliser directement sur la membrane ou 
même sur le protoplasme, tandis que chez les organismes supérieurs 
cette action peut être médiatisée par les récepteurs périphériques, 
par la condition des excitations le long des nerfs et leur transfor- 
mation sur les nombreuses formations synaptiques. Toutes ces éta- 
pes ont été la conséquence inévitable de la complexification des 
. êtres, de leur adaptation plus perfectionnée aux fines conditions du 
milieu extérieur. 

Cependant, dans les deux cas, l'étape finale de la formation d'une 
liaison signalisatrice est le protoplasme des cellules. L'évolution 
n’a fait que modifier « les moyens de transmission » de l'information, 
mais son traitement final se réalise dans tous les cas sur les mêmes 
voies et, probablement, par le même moyen moléculaire. 

Il suffit de se rappeler à ce sujet les expériences de McConnel, 
Hyden et autres. 

Il n'est donc pas étonnant que Crick, un connaisseur des recher- 
ches protoplasmiques, en résumant les résultats de ses investigations 
sur le métabolisme ribonucléique des bactéries, fasse la conclusion 
suivante : «.. La méthode monotone de codification et d'utilisa- 
tion de l'ARN dans la synthèse des molécules protéiques est sur- 
prenante. » Je le dis parce qu’on rencontre parfois la position un 
peu simplifiée du problème du réflexe conditionné sous la forme d'une 
question : « quand le réflexe conditionné est-il apparu pour la pre- 
mière fois dans l'évolution de la vie sur terre ? ». 

Il est d'autant plus important de le remarquer que l’on fait la 
tentative de rattacher au fait de l’« apparition » du réflexe condition- 
né un certain bond qualitatif dans toute l’évolution de l'adapta- 
tion des animaux aux conditions extérieures. 

Comme on peut le voir, le point de vue exposé plus haut nie la 
présence d'un tel bond en rapport avec l'apparition du réflexe con- 
ditionné et affirme que les relations signalisatrices de type liaisons 
temporaires sont apparues sur notre planète dès l’aube de la vie, 
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qu'elles ont favorisé tout le perfectionnement des organismes et 
sont la propriété inséparable de tout ce qui vit. 

Une telle position du problème présente, naturellement, l’acti- 
vité innée même sous un autre aspect. On sait que dans les labo- 
ratoires pavloviens le chien était le premier animal d'expérience. 
Ici, le réflexe alimentaire inconditionné peut être « calculé » à par- 
tir du moment où l'aliment entre en contact avec la muqueuse de 
la langue. Mais comment pourrait-on le faire chez les oiseaux s'ils 
étaient pris en qualité de premier objet pour l'étude des réflexes 
conditionnés ? 

Comme nous l'avons vu, chez le freux qui vient d’éclore on voit 
apparaître immédiatement des réactions nettement signalisatrices, 
c.-à-d. avertissantes à l’action du croassement et à l'excitation de 
la peau par le mouvement de l'air. La seule différence, c’est que dans 
le cas du réflexe conditionné chez le chien la réaction au signal est 
la salivation et chez le freux nouveau-né, l'ouverture du bec. Néan- 
moins, dans les deux cas, les réactions sont signalisatrices, avertis- 
santes et dirigées vers la prise de nourriture. 

Cependant, chez le freux, cette réaction au signal est innée et 
chez le chien, elle est acquise, élaborée. Il est clair que, sur un plan 
biologique large, l’« innéité » n'est pas un signe fondamental d'a- 
daptation par signal à des événements imminents, c.-à-d. d'un ré- 
flexe conditionné. 

Si, sur la base des acquis actuels de la neurophysiologie, on ana- 
lysait plus profondément le réflexe alimentaire inconditionné, il 
s'avérerait lui aussi un simple signal de processus futurs plus pro- 
fonds du métobolisme tissulaire. 

C'est par ce mécanisme neurophysiologique que s'explique la 
satiété primaire (selon notre terminologie), c.-à-d. la satiété qui 
survient immédiatement à table. En effet, l’excitant conditionnel 
n'agit déjà plus, mais la faim, au sens physiologique, n'est pas éli- 
minée, étant donné que le « sang affamé » n'a pas encore reçu les 
aliments absorbés et, par conséquent, reste un stimulus pour les 
formations hypothalamiques. 

Alors, qu'est-ce qu'un excitant inconditionnel et un réflexe in- 
conditionné ? 

Nul doute que ce ne soit qu’un maillon intermédiaire dans la 
chaîne de phénomènes successifs commençant par l'apparition de 
la faim, les signaux éloignés de nourriture, la prise du repas, la « sa- 
tiété primaire » et, finalement, la satisfaction de la vraie faim méta- 
bolique, c.-à-d. de la « faim tissulaire ». 

La nature de ces phénomènes successifs est telle que l'énergie 
des substances nutritives ne peut être utilisée immédiatement après 
la prise de ces substances. Un certain laps de temps est nécessaire 
à la digestion, l’assimilation des aliments pris. 

En fait, l'organisme devrait tout ce temps (3-5 heures) prendre 
de la nourriture jusqu'à ce que le « sang affamé » cesse de l'être. 

Ici encore durant une longue évolution vient en aide le processus 
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de la répression avertissante des excitations suscitées par la faim 
moyennant la seule stimulation afférente provenant de la prise de 
nourriture. C'est, au sens véritable du mot, une «satiété senso- 
rielle ». 

À la question portant sur la nature de l’excitant conditionnel 
et du réflexe conditionné, nous devons répondre ainsi : c'est aussi 
un excitant signalisateur, c.-à-d. « avertissant », comme la sonnerie 
qui signale la prise de nourriture. La seule différence consiste en ce 
que l’excitant conditionnel réalise sa signalisation par la formation 
de nouvelles combinaisons de connexions nerveuses par contact, 
alors que l'excitant inconditionnel réalise la même signalisation 
par des connexions innées. Pour les animaux supérieurs, ceci se ré- 
vèle le plus souvent par des séquences d’'excitations à l’intérieur 
de l'organisme. 

Cependant, il ne faut pas croire, comme le font certains savants 
que, dans le cas d’une signalisation acquise, se forment de nouveaux 
contacts synaptiques. L'étude de l’ontogénie des phénomènes élec- 
triques dans le S.N.C. montre que toutes les formations synaptiques 
qui se trouvent dans le cerveau se forment sur la base d’une infor- 
nation génétique rigide. 

Tout l'enrichissement ultérieur du cerveau par de nouvelles con- 
nexions et des réactions acquises se fait, apparemment, par la seule 
facilitation des remaniements protéiques intraplasmiques dans les 
cellules nerveuses mêmes. 

Ainsi, le problème du réflexe conditionné peut être résolu, de 
ce point de vue largement biologique, sous l'aspect suivant. 

Il existe une propriété universelle de la vie — les adaptations 
par signaux aux séquences d'événements du monde extérieur. Mais 
dans certains cas, ce caractère signalisé en raison de la 
probabilité presque absolue des séquences d'événements (bouche — 
œsophage — estomac — intestins — métabolisme) s'est trouvé fixé, 
au cours de l’évolution, dans les structures du système nerveux de 
l'organisme alors que d'autres signalisations restent des réactions 
« acquises » et non encore fixées héréditairement en raison de leur 
caractère historiquement nouveau et de leur peu de probabilité en 
raison de la variabilité des événements extérieurs. 

Le plus vraisemblable, c’est que toute une série de réactions de 
caractère signalisé, même à des excitants agissant à distance, mais 
possédant des coïncidences historiquement stables, peuvent égale- 
ment passer au rang des réactions fixées génétiquement. Un exemple 
en est donné par les réactions signalisées du jeune freux qui vient 
d'éclore (au bruit, au mouvement de l'air) et d'autres animaux. 
Y a-t-il des réactions signalisées innées aux excitants à distance 
également chez les animaux supérieurs ? Certes, il y en a, mais elles 
diffèrent chez les animaux différents en raison des particularités de 
leur écologie et sont peu étudiées d'une façon générale du point de 
vue de la conception exposée ci-dessus. 

La forme la plus stable de fonctionnement des êtres vivants est, 


637 


apparemment, le système fonctionnel avec toutes les propriétés qui 
le caractérisent et qui ont été mentionnées plus haut (voir chap. VI). 

Comme le montre l'analyse comparative, indépendamment du 
niveau d'évolution de l'animal et de la complexité des systèmes 
fonctionnels chez le même individu, ils possèdent tous les mêmes 
mécanismes nodaux et, par conséquent, la même architecture phy- 
siologique. 

Cette circonstance facilite considérablement l'étude et déter- 
mine l'adresse précise du détail étudié dans l'immense diversité 
des processus nerveux de l'organisme entier. En effet, en analysant, 
par exemple, les décharges d’un neurone solitaire, nous pouvons ca- 
ractériser, comme on le fait ordinairement, sa modalité sensorielle, 
sa dépendance vis-à-vis de l'intensité de la stimulation et même 
son appartenance au réflexe conditionné ou inconditionné. Cepen- 
-dant, cela ne détermine pas encore la place qu'occupe ce neurone 
dans le système fonctionnel en tant que formation intégrée ayant 
des mécanismes qui ne sont propres qu'à elle seule. 

Par exemple, tant qu'on n'aura pas établi si ces décharges du 
peurone appartiennent au moment donné à l’excitant déclencheur 
ou à l'afférentation en retour, il sera très difficile de comprendre 
le sens fonctionnel des décharges observées. Certes, la considération 
exposée n'exclut pas l'étude du neurone tel quel et de sa dépendance 
de la stimulation, cependant, l'étude acquiert le plus de sens fonc- 
tionnel dans le cas où est exactement qualifié à l'échelle du système 
fonctionnel entier le site du processus détaillé investigué. 

Je veux souligner par là même que le système fonctionnel peut 
être non seulement l’objet d'une étude, mais aussi la méthode fa- 
cilitant au maximum la récolte de données à étudier. 

En effet, l'expérience de l'application du principe du système 
fonctionnel au déchiffrement de diverses phases d'un acte comporte- 
mental montre l'énorme avantage que nous obtenons dans la recher- 
che en déterminant le poids spécifique de tels ou tels processus par 
rapport aux mécanismes nodaux spécifiques du système entier. 

La question de la fixation de l'expérience acquise ou plus sim- 
plement du réflexe conditionné est incroyablement complexe et 
encore peu étudiée. Si l'on connaît sa structure systémique et si 
l'on a établi le site exact de ses mécanismes dans les limites d'une 
architecture d'ensemble, une question doit inévitablement se poser 
aux chercheurs : où et lesquels de ses composants se déposent sous 
forme de « mémoire » de l'expérience vécue ? 

A l’époque où dans la conscience du chercheur comme concep- 
tion de départ dominait le processus linéaire dans les limites de l'arc 
réflexe classique, cette question n'était pas aussi impérieuse. Il 
suffisait de la simple constataion qu'entre les éléments nerveux 
une liaison temporaire nouvelle s'était formée. Cela déjà faisait 
époque. 

Aujourd'hui cependant, quand le chercheur qui étudie les lois 
de la physiologie s'adresse de plus en plus souvent au niveau des 
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remaniements moléculaires dans le substrat fonctionnant, il est tout 
à fait impossible de se limiter à ces caractérisations descriptives. Ce 
n’est pas le fait de la « liaison », mais ses mécanismes moléculaires 
intimes qui deviennent centraux. 

Nous savons peu de chose encore de ces mécanismes, c'est pour- 
quoi il est naturel que ce domaine soit pour l'instant celui des hy- 
pothèses audacieuses qui indiqueraient plutôt certaines voies d'’in- 
vestigation réelles que des connaissances véritables. Néanmoins, 
au stade actuel des recherches, de telles hypothèses apportent in- 
contestablement une aide importante. 

Il suffit de dire que grâce à ces hypothèses, le physiologiste a 
pu rompre le « barbelé » qui limitait sa pensée et arrêtait toute in- 
terprétation des mécanismes nerveux dès qu'il voulait construire 
quelque chose de plus intégratif et de plus spécifique que l’excita- 
tion et l'inhibition. Ce « barbelé » a toujours été la synapse de la 
cellule nerveuse. C'est sur elle que s'arrêtait toute interprétation 
des connexions nerveuses, elle était le point de contact des excita- 
tions les plus diverses et c'est là que s’arrêtait toute interprétation 
des mécanismes nerveux. Mais en est-il vraiment ainsi ? 

J'avais l'impression que le neurophysiologiste chercheur s’écar- 
tait sciemment de la solution des contradictions pénibles qui sur- 
gissaient inévitablement devant lui en ce point de la recherche. 

En effet, figurons-nous (et cela est parfaitement réel !) qu'une 
dizaine d’excitations d'origine diverse et de spécificité chimique 
variée sur les membranes subsynaptiques convergent au moment 
donné sur la membrane d'une cellule corticale quelconque. 

Ordinairement nos conceptions se limitent à ces membranes, 
et ne vont pas plus loin. Maïs en même temps, nous savons que sous 
l'influence de ces excitations, au point générateur de la cellule ner- 
veuse (hillock) se forme un dessin des décharges cellulaires qui re- 
flète de façon adéquate et informationnelle l'ensemble des dix ex- 
citations arrivées à la cellule au moment donné. C’est seulement 
à cette condition que le neurone reflétera sa signification réelle dans 
les processus intégratifs du cerveau intégral. 

On voit ici surgir une question incroyablement intrigante et 
en même temps terrible pour le chercheur : par quoi est rempli cet 
« espace mort» qui s'étend de la membrane subsynaptique au point 
générateur de la cellule ? Jusqu'à ces dernières années, cet espace 
était vraiment mort pour le neurophysiologiste. En effet, comment 
se transmettent ces excitations au point générateur, sous quelle for- 
me et dans quelle mesure elles conservent leur spécificité chimique, 
par quel mécanisme se produit la synthèse de ces dix excitations 
différentes se terminant par la sortie sur l’axone d'un seul type d’ex- 
citation caractérisant le neurone donné et, enfin, dans quels proces- 
sus chimiques et remaniements moléculaires du protoplasme se fixe 
cette synthèse d’excitations ? 

Il ne faut pas oublier non plus que, dans la suite, l'expérience 
fixée du protoplasme doit se reproduire instantanément aussitôt 


639 


que se crée une situation comportementale adéquate ou une 
autre. 

En outre, la véritable mémoire du cerveau entier ne saurait 
guère être le résultat d'une fixation de l'expérience dans les rema- 
niements moléculaires d’une seule cellule nerveuse. Nul doute que 
ces remaniements se produisent simultanément dans des millions 
et peut-être des milliards de cellules cérébrales et même avec une 
importante variabilité de cette fixation d'une cellule à l'autre. Par 
conséquent, la mémoire du cerveau concernant un événement quel- 
conque consiste en ce que le microcosme des processus cellulaires 
s'inscrit dans un vaste macrocosme de mécanismes intégratifs du 
cerveau tout entier. 

Il découle nettement de ce que nous avons dit que sur l'immense 
champ de nouvelles recherches intéressantes nous avons actuelle- 
ment besoin d'hypothèses constructives à condition qu'elles favo- 
risent la récolte de nouveaux faits scientifiques. Mais aucune d'elles 
ne peut encore prétendre à l'exclusivité tant qu'on n'aura pas ob- 
tenu de données suffisamment adéquates et probantes. 

C'est ainsi que nous apprécions notre propre hypothèse de la 
commutation convergente du réflexe conditionné. 

D'après le dessein général de ce livre, il convient de passer de 
l'analyse neurophysiologique du réflexe conditionné et d’un aperçu 
des conceptions actuelles sur la nature de l’inhibition à l'analyse 
de la « maudite question » de la doctrine de l'activité nerveuse su- 
périeure, c.-à-d. à l’inhibition interne ou conditionnée. Toutes ces 
caractéristiques sont en réalité synonymes et sont apparues à des 
étapes diverses de la différenciation de la notion donnée. 

L'inhibition interne est en effet une question difficile princi- 
palement parce que la tradition établie d'opérer sur des processus 
isolés d’« excitation » et d'« inhibition » a écarté dans une certaine 
mesure le sens profondément intégratif de l'intervention de l'inhi- 
bition interne dans l'activité de l'organisme intégral. En outre, 
l'hypothèse que l’inhibition interne peut « s'étendre à toute l'écor- 
ce» ou se déplacer du cortex vers la sous-écorce l’a complètement 
identifiée avec l'excitation et nous a donc écartés encore plus de son 
étude en tant que moyen de répression d'une activité par une autre. 
Dans ce livre nous avons essayé de montrer avant tout que l’inhibi- 
tion interne est le résultat de l'interaction de complexes d'excita- 
tions vastes et nettement intégrés. C'est l'instrument nécessaire de 
toutes interactions entre deux activités qualitativement bien dé- 
finies. 

Dans l'analyse du problème de l'inhibition interne, l'attention 
essentielle a été accordée à la construction de schémas logiques ca- 
ractérisant les réactions générales de l'animal. D’après les données 
de l’auteur, ces schémas doivent rendre tout à fait évidentes les 
relations entre les complexes intégraux et tout à fait impossible l’idée 
de l’inhibition directe du réflexe conditionné alimentaire même. 

En ce qui concerne les causes fonctionnelles réelles de l’apparition 
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d’une réaction conditionnée d'inhibition, elles s'’encadrent com- 
plètement dans l'architecture générale de l’acte comportemental 
comme résultat d'une dissociation dans l’accepteur de l'action au 
moment du premier non-renforcement. 

Le moment le plus important caractérisant notre point de vue 
sur l'apparition de l'inhibition conditionnée, c'est qu'il accorde 
au stimulus inhibant conditionnel sa qualité principale — Za fa- 
culté de former une activité biologiquement négative qui le caracté- 
rise avec les composants effecteurs spécifiques de ce stimulus. Cette 
thèse a encore un plan plus général. On pourrait la formuler comme 
suit : chaque excitant externe ayant atteint une intensité détermi- 
née doit obligatoirement provoquer une réaction adéquate qui doit 
être l'indicateur exhaustif de l'état de l’homme et des animaux 
au moment donné et par rapport à l'excitant donné. 

Comme on l’a remarqué (chap. III), la réaction directe (adéquate) 
à un excitant conditionné inhibant est restée historiquement dans 
l'ombre et ce sont les phénomènes de l’action inhibante accessoire 
de cette réaction négative sur l’activité nutritive en cours qui sont 
apparus au premier plan. 

La première thèse mène à de nouvelles recherches qui doivent 
mettre en évidence le mécanisme de formation des activités d’en- 
semble avec tous les composants effecteurs qui les caractérisent. 
Pour en comprendre le principe et le sens méthodique, il faut se re- 
présenter pour un instant la grande catégorie d'expériences où l’on 
crée une excitation assez forte quelconque et où l'indicateur, sans 
tenir compte de la propre réaction adéquate à cet excitant, est l'action 
inhibante accessoire à une autre activité quelconque. 

C'est ainsi que naissent ces conclusions : « l'excitation doulou- 
reuse inhibe la sécrétion de la salive », « le gonflement du rectum 
inhibe la sécrétion gastrique », «le gonflement du cæcum inhibe 
l'excrétion de l'urine » (N. Miassoédova, 1956), « le gonflement de 
l'intestin grêle inhibe le réflexe de défense » (G. Mikhaïlovski, 1956) 
et autres (souligné par nous. — P.4.). 

Il suffit de considérer attentivement la base logique de nombreu- 
ses autres conclusions analogues pour voir la signification universelle 
de notre conception. De notre point de vue, il faudrait dans tous 
les cas analogues tirer la conclusion suivante : un excitant quelcon- 
que a provoqué une réaction d'ensemble qui lui est adéquate et celle- 
ci a réprimé, au moment de sa formation, l’activité en cours ou pré- 
cédente. Pour montrer ce mécanisme, il suffit d'enregistrer les com- 
posants effecteurs qui sont démonstratifs pour l'activité inhibante 
nouvellement apparue (respiration, activité cardiaque, etc.). 

La position du problème du conflit de deux activités ou de la 
« rencontre de deux excitations » qui est apparu historiquement dans 
les laboratoires de notre pays et qui a été examiné en détail dans 
la présente monographie à propos de l’inhibition interne engendre 
en outre de nouveaux problèmes de recherche dans des directions 
variées, 
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Nous avons montré par exemple que tout acte comportemental 
est construit sur un plan physiologique déterminé qui permet d'a- 
nalyser consciencieusement toutes sortes de modifications de l’acte 
comportemental et les processus de reconstitution. 

En particulier, dans tout réflexe conditionné -renforcé, il sur- 
vient inévitablement un système de paramètres afférents du futur 
résultat qui est en même temps un appareil de contrôle, l’accepteur 
de l’action. L'absence d'afférentation en retour sur le résultat ob- 
tenu qui se manifeste dès le premier non-renforcement de l’excitant 
conditionnel (dans son extinction, par exemple), doit provoquer 
immédiatement une discordance dans le processus cyclique et con- 
duire à la formation d'une réaction exploratoire qui, à son tour, en 
raison d'actions répétées non réussies, conduit à.la formation d'une 
réaction biologiquement négative. 

: Ainsi, l'apparition d'une inhibition interne en réponse à un ex- 

citant conditionnel non renforcé est le résultat direct de l'interac- 
tion conflictuelle de deux systèmes d'excitations présents : d'une 
part, de l'excitation alimentaire conditionnée primaire, de l’autre, 
de nouvelles activités d'ensemble provoquées par une dissociation 
dans l’accepteur de l'action. 
- Comme. nous l'avons montré, la rencontre conflictuelle de deux 
systèmes d’excitations est seulement la première phase de l'élabora- 
tion de‘l’inhibition conditionnée. La seconde phase, qui se déroule 
sans conflit visible et sans mobilisation des composants végétatifs, 
représente ce qu’il ÿ a de nouveau et de singulier dans ce qui accom- 
pagne nécessairement toute expérience inhibitive acquise et qui est 
physiologiquement l'accepteur de l’action. Il est pour l'instant 
tout à fait manifeste, qu'au cours de l'extinction du réflexe con- 
ditionné‘il se produit un tournant décisif dans le sens d'un autre 
rapport qualitatif de l'animal envers l’excitant en extinction. 

-.. Cette Tiarticularité de l'acquisition de l'expérience inhibitive 
n’a pu être misé en’ évidence.que compte tenu des composants végé- 
tatifs de la réaction conditionnée et, par conséquent, a pu devenir 
L’objét de nouvelles recherches physiologiques. La position du pro- 
blème de ce mécanisme physiologiquement singulier est l'indice 
de :la productivité de la conception générale, étant donné qu'elle 
élargit les possibilités d'étude des mécanismes de l’activité ner- 
veuse supérieure. 

_ Pour les buts de la recherche, cette question doit être formulée 
ainsi : par quels mécanismes toute expérience inhibitlive acquise perd- 
elle -son caractère conflictuel primaire et « se dépose »-t-elle dans les 
connexions cortico-sous-corticales sous forme de processus ‘sans signes 
visibles de prédominance des réactions tant alimentaire que biologi- 
quement négative ? 

:«-En:partant du fait que tout excitant doit provoquer une réaction 
d’ ‘ensenrble déterminée de l'animal, nous devons poser cette ques- 
tion : quélle réaction provoque un excitant inhibiteur bien renforcé ? 

Il est clair que cette réaction ne saurait être alimentaire. Mais 
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elle n'est pas non plus biologiquement négative, tout au moins dans 
la mesure où elle se manifeste au début d'une extinction, par exem- 
ple. Chez certains animaux, la réaction biologiquement négative dure 
assez longtemps, même après l'extinction totale de l'effet sécré- 
toire conditionné. Ici, le tableau est clair. La réaction biologique- 
ment négative reste assez forte, bien que la réaction sécrétoire nulle. 
après de nombreuses extinctions des réflexes conditionnés, même 
chez ces animaux d'expérience, s'accompagne finalement d’une 
réaction végétative parfaitement normale. 

Ces dernières années, l'étude des particularités de l’accepteur 
de l’action et de son évolution suivant les « résultats à venir » a. 
montré que le stade de développement de l’inhibition mentionné 
plus haut peut être expliqué de façon assez satisfaisante ; cela était 
un fait assez radieux sur la voie du déchiffrement de la « maudite 
question ». . 

Le comportement de l'animal à cette dernière période, au stade 
de l’«inhibition sans conflit », est rattaché sans aucun doute à 
l'élaboration d’un nouvel accepteur de l’action renfermant des traits, 
afférents du non-renforcement, ce par quoi s’élimine la dissociation. 
et, par conséquent, le caractère conflictuel de la réaction. Autrement 
dit, dans le sens comportemental l'animal passe du stade de la 
privation inattendue de nourriture à celui de la privation de nourri- 
ture déjà connue et attendue. 

Un des plus pénibles mystères de l' inhibition conditionnée con- 
siste dans la question : au moyen de quel mécanisme physiologique. 
concret toute l’activité d'ensemble de l' organisme, avec ses nom- 
breux composants effecteurs, est-elle soumise à l’inhibition ? Cette 
question se rapporte à la fois à l’ inhibition interne et externe, c'est 
pourquoi, pour élucider plus simplement la question on peut l'étu- 
dier sur l'exemple de l’inhibition externe. 

On sait que toute réaction d'ensemble se manifeste extérieure- 
ment par des composants effecteurs (mouvement, respiration, acti- 
vité cardiaque, hormones, motricité intestinale) et c'est justement 
cette circonstance qui signale l’intégration centrale de toute réac- 
tion de l'animal en tant que réaction d'ensemble dans laquelle les 
composants effecteurs isolés se trouvent en harmonie les uns par 
rapport aux autres. On se demande de quelle façon une activité 
d'ensemble plus forte nouvellement formée, par exemple une réac- 
tion exploratoire, inhibe tous les composants-effecteurs de l’activité 
en cours et se manifeste extérieurement par sa répartition spécifique 
des excitations, en particulier suivant les mêmes appareils effec- 
teurs, mais dans un autre arrangement des excitations. 

Si l’on prend en considération que chacun des composants ef- 
fecteurs de la réaction d'’inhibition est localisé-dans l'espace en son 
point quelconque du S.N.C., et que les points peuvent être très éloi- 
gnés les uns des autres, le mystère de cette répression momentanée 
de l’activité en cours nous semble encore plus surprenant. 

En d’autres termes, la présence d'une aetivité positive ramifiée 
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à partir de nombreux points du S.N.C. peut être comparée à une 
immense ville en divers points de laquelle il y a des combinaisons 
diverses de points lumineux. Admettons que la ville entière soit 
brusquement plongée dans les ténèbres et illuminée de nouveau quel- 
ques fractions de seconde après, mais, cette fois-ci, ayant une autre 
combinaison des points lumineux. Une question se pose : comment 
réaliser un tel changement de l'éclairage de la ville ? 11 peut être 
réalisé de deux façons, 


Premièrement. On peut visiter toutes les maisons de la ville 
et dévisser simultanément toutes les ampoules, ce qui nécessiterait 
l'envoi dans la ville de toute une armée d'émissaires. 


lDeuxièmement. Lej même effet peut être obtenu d’une façon 
plus économique — par le débranchement d'un interrupteur com- 
mun alimentant en énergie tous les points limineux de la ville. 

Si l'on adapte un dispositif assez simple permettant lors du bran- 
chement de la répartition nécessaire des points lumineux de la ville 
le débranchement automatique de la répartition précédente, nous 
aurons l'effet de changement d'éclairage dont nous avons parlé 
plus haut. 

Il est parfaitement évident que le débranchement des points 
lumineux de la ville selon le premier type ne peut être pris en qua- 
lité d'expression schématique des mécanismes suivant lesquels sont 
simultanément « débranchés » tous les composants périphériques 
d'une activité d'ensemble quelconque, alimentaire par exemple. 

Or, notre terminologie concrète, lors de l'appréciation des pro- 
cessus de l'activité nerveuse supérieure, nous engage à comprendre 
l’inhibition d’une activité quelconque d'après ce premier type. 
Nous disons souvent : « point inhibé », « foyer d'excitation », « cen- 
tre dominant », mais en somme nous ne relions jamais ces « points 
inhibés » aux nombreux composants des réactions d'ensemble. 

De quelle façon un « point inhibé » du cortex peut-il « réprimer » 
par exemple tous les nombreux composants de la réaction alimen- 
taire inhibée au moment donné : somatiques comme végétatifs ? 

Dans ce sens, le deuxième schéma technique peut être beaucoup 
plus proche de l'expression figurée des relations réciproques se dé- 
veloppant dans le S.N.C. lors d’un changement subit de deux acti- 
vités d'ensemble. La plus forte probabilité revient justement à ce 
type d’après lequel se produit l'apparition d’une réaction explora- 
toire provoquant l'inhibition totale d'une réaction alimentaire en 
cours tout aussi globale. 

Des recherches expérimentales concrètes nous persuadent que 
l'alternance de deux activités d'ensemble peut se produire avec 
tous les composants qui la constituent dans une fraction de secon- 
de. Quel autre mécanisme physiologique peut donc assurer cette 
succession momentanée de deux activités d'ensemble ? Nous ne 
voyons aucune autre façon d'expliquer cette succession de nom- 
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breux composants, sauf le deuxième mécanisme de « débranchement » 
décrit plus haut. Il en résulte naturellement la question suivante : 
où se trouve donc cet « interrupteur » qui permet au S.N.C. d'éli- 
miner en un instant une activité nerveuse ramifiée renfermant une 
quantité énorme de points excités ? 

Il y a de nombreuses années que nous avons eu les premiers dou- 
tes sur l’authenticité de l'explication courante de l’inhibition de 
la sécrétion conditionnée et nous n'avions pas la possibilité d’in- 
diquer un mécanisme concret de répression d’une activité alimen- 
taire globale. Sur la base de faits expérimentaux nous avons seule- 
ment tiré la conclusion que cette répression se produit « sur toute 
la verticale de l'écorce aux appareils sous-corticaux » (P. Anokhine, 
1932). 

Cependant, au cours des dix dernières années les recherches sur 
la physiologie générale des relations cortico-sous-corticales ont four- 
ni de si abondantes données surtout sur l'action stimulante de la 
réticulée du tronc cérébral, que nous avons eu entièrement la possi- 
bilité de faire une supposition justifiée sur ce mécanisme. 

Comme on le sait fort bien maintenant, l'action ascendante de 
la formation réticulée sur l'écorce cérébrale consiste à créer une 
stimulation sélectionnée constante des systèmes cellulaires corti- 
caux, déterminant ainsi le niveau de l’état actif. Naturellement, 
cette action stimulante sur le cortex n'est pas par sa nature seulement 
énergétique, et elle a été nommée « non spécifique ». À en juger 
par toutes les données obtenues, elle est appelée à soutenir l’activité 
du complexe d'éléments nerveux nécessaire au moment donné (« la 
force aveugle de la sous-écorce » de Pavlov). 

Etant donné que les premiers renseignements sur cette action 
stimulante ont été ensuite confirmés par de nombreux chercheurs, 
on s’est trouvé face à une nouvelle possibilité d'expliquer de nom- 
breux faits connus de l’activité nerveuse. La première conséquence 
de la conception nouvelle est que nous sommes. maintenant obligés 
de délimiter nettement dans chaque acte d'ensemble les deux as- 
pects qui le constituent : sa particularité architecturale et sa parti- 
cularité énergétique. 

La qualité des associations et leur caractère adaptatif sont as- 
surés pour l'essentiel par les niveaux supérieurs du système ner- 
veux, notamment, par l'écorce cérébrale. Au contraire, l'association 
énergétique des connexions systémiques de l'écorce et de la sous- 
écorce est apparemment assurée par les appareils sous-corticaux et, 
avant tout, par la région des formations réticulées du tronc cérébral 
et de l' hypothalamus. 

Cette double composition de chaque activité d'ensemble n’a 
pas été _prise en considération par Penfield (1954, 1955) ce qui l’a 
amené à la conception tout à fait erronée: de la localisation de la 
conscience dans le « système centrencéphalique ». 

Certes, ces deux aspects de l’activité d'ensemble sont organi- 
quement réunis entre eux et aucun d'eux n’est eoncevable sans l’au- 
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tre. Cependant, le fait même d’une autre localisation spatiale du 
soutien énergétique des systèmes fonctionnants entraîne des con- 
séquences physiologiques importantes. 

‘Il est vrai, comme nous l'avons montré plus haut, que ces in- 
fluences activantes ascendantes ne sont jamais non spécifiques dans 
les conditions naturelles. Elles ont toujours les traits d’une action 
sélective d’une modalité biologique spécifique quelconque, leurs 
conséquences énergétiques pour le cortex restant les mêmes. 

Grâce à cette délimitation, toute activité d'ensemble si vaste 

qu'elle soit par la quantité des composants qui la constituent peut 
être immédiatement éliminée par la simple suppression de l'apport 
d'influences activantes spécifiques de l'hypothalamus et des appareils 
réticulaires. 
‘’ De notre point de vue, c'est un mécanisme de ce genre qui est 
le plus probable pour les cas, par exemple, d'une inhibition externe 
lors de l’action soudaine d'un agent nouveau quelconque provoquant 
une réaction exploratoire accusée. L'ensemble de tous les traits 
du développement des réactions de l'organisme nous pousse à ad- 
mettre que chaque système fonctionnel d'ensemble est organisé sur 
un type pacemaker original avec en ce point la présence d'une charge 
énergétique élevée. C'est seulement ainsi que l'on peut expliquer 
que de nombreux composants du système fonctionnel, souvent éloi- 
gnés les uns des autres dans l'espace, sont associés dans une unité 
intégrative et maintiennent cette unité de façon continue. 

La destruction de ce pacemaker, par coagulation des noyaux 
de l'hypothalamus par exemple, élimine immédiatement l'excita- 
tion sélective des éléments corticaux (K. Soudakov). Exactement 
de même, l'effet psychopharmacologique d'un remède quelconque 
se fait sentir dans tous les composants du système pathologique 
jusque-là entretenu. La micro-injection de substances diverses dans 
la région de la réticulée et de l'hypothalamus se fait également con- 
naître par formation d'un large système ramifié d'excitations adé- 
quates à la substance injectée (I. Anokhina). De plus, dans ce cas, 
les éléments corticaux prennent également part à la formation du 
complexe. 

Tous ces faits soulignent le même principe d'organisation des 
systèmes fonctionnels qui pourrait être appelé principe du pace- 
maker. En l'acceptant, nous ouvrons une possibilité de comprendre 
non seulement les mécanismes de répression des complexes d'en- 
semble, mais aussi les mécanismes d’organisation des complexes 
psychopathologiques et des effets psychopharmacologiques. 

Tout au moins, l’acceptation de ce mécanisme résoudrait les 
« pénibles mystères » que nous impose le fait de l’inhibition instan- 
tanée d’une activité ramifiée d'ensemble. Nous voyons dans ce mé- 
canisme une des acquisitions grandioses de l'évolution ayant per- 
mis à l'animal de remplacer une activité par une autre. Il est clair 
que cette hypothèse modifie beaucoup de choses dans nos anciennes 
conceptions des relations cortico-sous-corticales, c'est pourquoi elle 
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doit être naturellement vérifiée de façon détaillée dans des. expérien- 
ces de contrôle spéciales. 

Certes, la preuve de l'insuffisance de la conception de‘la loëali- 
sation de l'inhibition ‘interne dans l'analyseur est ‘une acquisition. 
Elle nous permet de poser le problème de la recherche des structures 
nerveuses dans lesquelles apparäît pour la première fois l'inhibi- 
tion conditionnée. 

Tout au long du livre nous avons signalé plus d’une fois que 
sans notion déterminée des mécanismes suivant lesquels survient 
l'inhibition conditionnée, la résolution du problème de sa locali- 
sation est vouée à l’échec, car elle se ramène inévitablement à « de- 
viner » simplement. La résolution de ce dernier problème se trouve 
en relation directe avec:l'explication donnée du mécanisme ‘d’ap- 
parition de l'inhibition conditionnée. 

Comme nous avons vu, il est impossible d' admettre le dévelop- 
pement de j’inhibition interne dans l’analyseur. Si l'on admet 
qu'elle apparaît à l'extrémité effectrice, c.-à-d. là où la réaction 
alimentaire conditionnée se trouve déjà formée en :tant que tout, 
on rencontre alors toutes les difficultés que nous avons déjà exami- 
nées plus haut. 

Les travaux des dernières années orientés vers l' étude de la lo- 
calisation de l’action inhibante de la formation réticulée sur le ré- 
flexe linguo-mandibulaire ont mené à la conclusion que:cette action 
inhibante ne peut être exercée dans la partie efférente de ce réflexe 
linguo-mandibulaire, mais seulement sur son côté afférent (Huge- 
lin, 1955). | 

Il est vrai que les auteurs comprennent d'une façon très indé- 
finie la « partie afférente » du réflexe linguo-mandibulaire : ils y 
associent tout ce qui ne peut être rapporté à la partie efférente du 
réflexe, ordinairement reliée à la fonction du seul neurone final. 
Or, même un acte réponse aussi simple que le soit le réflexe linguo- 
mandibulaire doit se former comme un tout avant que ses excitations 
sortent sur les neurones finals. Il est également nécessaire de recon- 
naître ici la présence d'une zone de formation du réflexe sur laquelle 
se propage l’action inhibante de la formation réticulée. Une telle 
supposition est d'autant plus probable que dans l'ouvrage déjà 
cité de Hugelin il y avait à côté de l’inhibition du réflexe linguo- 
mandibulaire des saives d’influx dans le nerf moteur (1) qui devait 
justement réaliser le réflexe linguo-mandibulaire. 

Ainsi, actuellement il n'y a pour nous aucun doute que l'inhibi- 
tion conditionnée est localisée là où se forme la réaction inhibée. Donc, 
ceci constitue, à notre avis, la perspective principale dans l'élabora- 
tion du problème dé la localisation de l’inhibition conditionnée 
qu'on pourrait exprimer sous la forme d’une question : où se 
produit alors la répression d'une activité d'ensemble par une 
autre ? 

Si l’on part de la conception du pacemaker comme type d'’orga- 
hisation de toute activité d'ensemble, on doit reconnaître : quelles 
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que soient les voies et la succession de l’interaction de deux activi- 
tés d'ensemble, le point pacemaker de l'activité inhibée doit être 
inhibé en premier lieu. 

Ïl faut encore ajouter à cela que les recherches d’une localisa- 
tion unique pour toutes les formes d’inhibition élaborée ne sont 
guère justifiées. Nous avons déjà indiqué que la répression momen- 
tanée d’une activité d'ensemble quelconque ne peut avoir la même 
localisation que la répression d’un composant quelconque d’une 
réaction entière sans perturbation de ses autres composants (cas 
d'inhibition des mouvements de la mimique). Mais cette différence 
n'est pas probablement la seule. Il y a des raisons de penser qu'il 
peut y avoir d’autres différences supposant une autre localisation 
de l’inhibition conditionnée. L'étude des particularités de chacune 
de ces formes d'’inhibition conditionnée et de la localisation de leur 
apparition est une tâche actuelle des recherches ultérieures en phy- 
siologie de l’activité nerveuse supérieure. De plus, il importe de 
tenir compte que la localisation de l’inhibition conditionnée au début 
de son élaboration (stade confîlictuel) et en fin d'élaboration (stade 
de simplification) serait indubitablement différente. 

La question de la propagation de l’inhibition se résout de la 
façon la plus simple. Nous devons revenir aux premières conceptions 
de Setchénov qui a été le premier à découvrir la présence d’une in- 
hibition dans le S.N.C. Il s’est produit historiquement une certaine 
interférence de deux notions qui, bien qu’extérieurement rappro- 
chées, orientent la pensée investigatrice dans des directions tout à 
fait différentes. Il est désormais clair que la « propagation de l'in- 
bibition » est en somme celle de l'excitation inhibante. Malgré le rap- 
prochement apparent de ces notions, elles mènent à des conséquen- 
ces différentes. Alors que dans le premier cas il est supposé que c'est 
le processus inhibiteur même qui se propage et qui, en arrivant à 
un certain point, doit y refréner une certaine activité, dans le deu- 
xième cas, au contraire, c’est seulement l'excitation qui se propage 
et qui ne peut provoquer l’inhibition que lors de la rencontre avec 
un autre système d'’excitation déjà en cours de formation mais de- 
vant être inhibé. | 

‘ Malgré cette interprétation physiologiquement tout à fait authen- 
tique de la « propagation de l’inhibition », dans la littérature de 
ces dérnières années ce sujet est présenté de façon très simplifiée, 
ce qui oriente dans l'erreur la pensée du chercheur et surtout du cli- 
nicièn désirant appliquer en pratique la doctrine de Pavlov sur 
l'inhibition conditionnée. 

Le phénomène connu sous le nom de « dépression de Leào » ne 
peut servir de base, comme le pensaient certains auteurs, pour ex- 
pliquer tous les cas de propagation de l’inhibition tant dans le cor- 
tex que de l'écorce vers les formations sous-corticales. Sans parier 
évidemment que la vitesse de propagation de cette « dépression » 
dans l'écorce cérébrale est trop faible pour servir à expliquer le cas 
de l’inhibition conditionnée, par sa nature même elle ne correspond 
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pas aux conditions qui accompagnent l'apparition d'une inhibition 
conditionnée (Leào, 1944, 1945 ; Bures, 1956). 

Dans le cas donné, il s’agit de l'’inhibition conditionnée en tant 
que forme supérieure de l’inhibition coordinatrice. En ce qui con- 
cerne l'inhibition défensive, surtout dans les cas de lésion traumati- 
que directe du tissu cérébral, elle suit des lois de propagation tout 
à fait différentes. Pour elle, la « dépression de Leào » peut être un 
des mécanismes de propagation, cependant, en rapport avec ce point 
toute la question de l'inhibition défensive doit être l’objet d’une 
discussion spéciale. 

Certes, les perspectives examinées de l'élaboration future de 
diverses questions du réflexe conditionné (comme, par exemple, son 
évolution et ses racines biologiques, les mécanismes de la commu- 
tation et le problème de l’inhibition interne) ne sont pas exhausti- 
ves en ce qui concerne tout ce qui peut être élaboré avec succès du 
point de vue de la conception avancée par nous. Nous estimons, 
par exemple, que l'élaboration de la nature physiologique intime 
de l'inhibition conditionnée peut être placée actuellement sur une 
base physiologique plus solide étant donné que la caractéristique 
qualitative, la composition, la localisation spatiale de deux activi- 
tés d'ensemble concurrentes peuvent être soumises à une analyse 
tout à fait déterminée. 

Particulièrement différentes sont les perspectives de l’'applica- 
tion pratique de la conception proposée sur l'apparition de l’inhibi- 
tion conditionneé. On doit avant tout poser une question géné- 
rale : quel est le mécanisme d'acquisition d’une expérience sur la 
base de l’inhibition conditionnée ? Cette question une fois résolue, 
on découvre aisément le contenu physiologique de tous les conflits 
émotionnels pathologiques qui constituent la cause initiale d’un 
grand nombre de maladies « neurogéniques » et des « névrôses végé- 
tatives » dont la pathogénie est encore obscure. 

Parmi les questions qui se résolvent sur la base de la conception 
exposée ci-dessus, il faut indiquer aussi le problème du type de l’ac- 
tivité nerveuse supérieure. On sait que la caractérisation du type 
d'activité nerveuse supérieure se compose des épreuves des proces- 
sus d'’excitation et d’inhibition et de leurs relations. Maïs ce sont 
justement ces dernières qui constituent la « maudite question » à 
laquelle il faut donner une solution. 

Nous voudrions souligner particulièrement l'hypothèse de la 
commutation convergente du réflexe conditionné. Elle a grandi sur 
la base des nouvelles données obtenues à notre laboratoire. Par sa 
nature profonde, elle est l'indicateur de notre insatisfaction tant 
des théories électriques de l'activité du neurone que de celles actuel- 
lement populaires de la mémoire. Je suis profondément convaincu 
que le temps est venu où le chercheur doit abandonner la membrane 
subsynaptique et suivre la voie peu connue qui la rattache au point 
générateur du neurone. C’est sur cette base que nous devons essayer 
de comprendre l'abondance des structures spécifiques (substrat sub- 
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synaptique, appareil. épineux, tubes dendritiques, etc.), abondance 
qui est totalement dépréciée de nos- jours par. les théories électriques 
de l’activité du neurone. uate 

Nous avons ces tout derniers ‘temps. des signes nets de l'intérêt 
pour la possibilité de l’ apprentissage. sous la forme exprimée par 
nous il y a plusieurs années (P.. Anokhine, 1965). Je. voudrais indi- 
de rattacher la convergence des excitations au problème de l’ appren- 
tissage. 

Certes, c'est une hypothèse que la commutation sur une base chi- 
mique à l'échelle du neurone. Cependant, dans les formulations de 
telles thèses hypothétiques nous voyons une des principales con- 
ditions des progrès de la recherche. L'hypothèse est la pointe de la 
connaissance du monde objectif. Elle dirige la pensée du chercheur 
d'expérience en expérience et au lieu du chaos dans le recueil des 
faits, elle permet une épreuve organisée et activement dirigée de 
la nature. Retirez à la science le droit au probable, à l'hypothèse, 
elle se transformera en « un temple obscur du dogme » et il ne res- 
tera au savant que le droit de déambuler calmement sur les plaques 
de marbre du convenu. . 

Cependant, pour que l' hypothèse devienne le moteur du progrès, 
elle doit inévitablement satisfaire aux trois exigences suivantes : 

1. Trancher de façon convaincante les contradictions accumulées 
dans le domaine donné, contradictions qui retardent la marche du 
progrès. 

2. Expliquer de la façon la plus satisfaisante sur la base des der- 
nières acquisitions de la science les données factuelles antérieure- 
ment accumulées et certaines qui n’avaient pas encore trouvé leur 
explication. 

3. Elargir les perspectives des recherches, ouvrir de nouvelles 
possibilités d’expérimentation, enrichir le travail de recherche par 
la position de problèmes nouveaux qui ne pourraient surgir que 
grâce à cette hypothèse de travail. 

C'est en ceci que nous voyons l’action féconde de l'hypothèse 
de travail sur la marche de l'élaboration de tout problème. Si l'hy- 
pothèse ne satisfait pas-à ces trois exigences, elle devient inutile 
pour la recherche. 

Or, il est largement connu que l'hypothèse de travail, même 
la plus admissible pour le moment donné, n’est pas éternelle. Tôt 
ou tard, elle doit inéluctablement céder la place à une autre hypo- 
thèse plus admissible, plus parfaite à l'étape donnée des connais- 
sances. 

Dans la croissance impétueuse des notions scientifiques qui s’en- 
richissent de plus en plus des connaissances des domaines connexes, 
il est difficile de se représenter une hypothèse de travail qui ne 
recevrait pas pendant longtemps une interprétation nouvelle. Bien 
plus, toute stabilité excessive d’un point de vue quelconque sur les 
problèmes particuliers de la science doit provoquer une inquiétude 
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légitime du chercheur qui se demande si le domaine de ses recher- 
ches ne retarde pas sur le progrès scientifique et si les chercheurs 
ne se sont pas figés dans le contentement de soi. Telle est la logique 
de la succession éternelle des étapes de la connaissance scientifique. 

Nul autre que Pavlov n’a donné une caractérisation profonde 
de cette particularité du progrès scientifique. Etudiant la localisa- 
tion corticale du réflexe conditionné Pavlov écrivait : « Toutes nos 
classifications, toutes nos lois sont toujours plus ou moins conven- 
tionnelles et n'ont d'importance que pour le moment donné, dans 
les conditions de la méthode donnée, dans les limites des matériaux 
présents. Tout le monde a sous les yeux l'exemple récent du caractère 
indécomposable des éléments chimiques que l’on a tenu longtemps 
pour axiome !. » 

Peut-on formuler plus nettement qu'il est constamment néces- 
saire de renouveler nos notions des mécanismes physiologiques fon- 
damentaux de l’activité nerveuse supérieure. C'est justement dans 
ce sens que nous proposons dans ce livre le rapprochement à nos 
yeux le plus probable de la réponse aux questions les plus difficiles 
et les plus mystérieuses de l’activité nerveuse supérieure. 

On peut être sûr que la discussion de tous les problèmes abordés 
dans ce livre favorisera le développement. de l’immense héritage 
scientifique que nous a laissé notre grand maître, Pavlov, et qui est 
devenu aujourd'hui le bien réellement commun de tous les cher- 
cheurs. 5 


LI. Pavlov, Œuvres complètes, t. III, p. 169. 
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LE PROBLÈME 
DE L’INCONSCIENT 


La monographie présente un grand intérêt en tant qu'investi- 
gation originale et sérieuse consacrée au problème très important 
de l'«incouscients. 

Ph. Bassine a tiré de très nombreuses données concrètes, de 
profondes généralisations philosophiques et psychologiques, il a 
mis en lumière l'essence du problème, son état actuel dans la 
science, montré les voies et méthodes de sa résolution constructive 
et donné une large critique des conceptions psychanalytiques et 
psychosomatiques. 

Son ouvrage est un grand apport à l'étude du problème de 
l’sinconscient». Il acquiert une actualité particulière en raison de 
l'immense intérêt que présente ce problème dans le monde actuel. 
On y trouvera aussi les matériaux des discussions de l'auteur avec 
d’autres savants, ainsi qu'une bibliographie très fournie. 

Brillamment écrit, ce livre a acquis une grande popularité. 
[1 a été traduit en anglais et en italien. 

Aucun doute que Le problème de l'inconscient sera apprécié dans 
les pays d'expression française par les savants psychanalystes, les 
médecins et tous ceux qui s'intéressent aux problèmes du cerveau 
et de la conscience. 


BIOLOGIE 
ET NEUROPHYSIOLOGIE 
DU RÉFLEXE CONDITIONNÉ 


Dans cet ouvrage unique en son genre, l'académicien 
Plotr Anokhine, disciple de Pavlov et physiologiste éml- 
nent, fait un exposé des dernières acquisitions de la bio- 
logle, neurophyslologie, neurochimie, théorie de l'activité 
nerveuse supérieure et neurocybernétique dans leurs rap- 
ports avec les mécanismes physiologiques des réflexes 
conditionnés. 

Le livre a connu une grande notorlété dans les milleux 
biologiques et médicaux et s'est vu décerner la plus haute 
distinction soviétique, le Prix Lénine. 

Il est destiné aux physiologistes, psychologues, blo- 
logistes et médecins de toutes spécialités, ainsi qu'aux 
Ingénieurs et mathématiciens s'intéressant aux problèmes 
de neurocybernétique. 


